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La granadilla (Passiflora ligularis Juss) es especie cuya fruta es importante por sus 
características nutricionales y bioactivas y su demanda en el mercado internacional. El 
objetivo de este estudio fue analizar los patrones diurnos en el intercambio de gases, la 
fluorescencia de clorofila a y el estado hídrico de las plantas, en respuesta a variables 
ambientales en diferentes etapas de desarrollo de la planta, en dos zonas contrastantes del 
departamento del Huila, Colombia. Se realizaron mediciones usando un analizador de gas 
infrarrojo, un sistema de monitoreo de fluorescencia de la clorofila, una bomba de 
schöllander y tensiómetros para determinación de potenciales hídricos foliares y del suelo. 
Se probó un modelo conceptual para explicar los efectos ambientales y fisiológicos sobre 
las diferentes variables evaluadas. En zona baja (La Ceiba a 2.060 m) se presentaron 
mayores valores de temperatura del aire (Ta), de déficit de presión de vapor (DPV) y 
menor humedad relativa (HR) respecto a la zona alta (La Merced a 2.232 m). El 
comportamiento diurno de las variables fisiológicas indicó que la tasa fotosintética neta 
(A) fue más alta en la mañana y disminuye a medida que avanza el día. Por el contrario, la 
tasa transpiratoria (E) aumentó desde temprano en la mañana hasta casi el mediodía, 
principalmente en respuesta a un creciente DPV y pese al cierre estomático gradual 
(reflejado en la conductancia estomática (Gs). Los valores de la eficiencia operacional del 
fotosistema II (ΦPSII) presentaron patrones opuestos a la asimilación y radiación 
fotosintéticamente activa (PAR). El comportamiento diurno de los potenciales hídricos del 
suelo (ΨS) y foliar (ΨL) indicaron un buen estado hídrico de las plantas en las dos zonas 
evaluadas y se relacionaron con los valores de uso eficiente del agua extrínseco (WUEe) 
cuando los valores de DPV y PAR son altos, sugiriendo un buen uso eficiente del agua. 
Los resultados sugieren que casi las mismas relaciones causa-efecto funcionan en estas 
áreas contrastantes, donde el DPV, HR y Ta tienen una mayor influencia sobre algunas 
variables fisiológicas como la Gs, E y ΦPSII, y por tanto sobre la tasa fotosintética (A). Las 
plantas ubicadas en la zona baja tienen mayor capacidad fotosintética que refleja 
aclimatación a niveles más altos de luz, temperatura del aire y DPV con respecto a la a 
zona alta. La reducción de A en etapa reproductiva, donde hay una demanda de sumidero 
creciente (formación de órganos reproductivos), en comparación con la etapa vegetativa 
fue causada principalmente por un desarrollo limitado o puede derivarse de la competencia 





proporcionan información sobre la respuesta fisiológica de plantas de granadilla 
(Passiflora ligularis Juss) a ciertas condiciones ambientales y una guía útil para las 
prácticas de manejo de especies Passiflora. 
 






































Granadilla (Passiflora ligularis Juss) is a species whose fruit is important because of its 
nutritional and bioactive characteristics and its demand in the international market. The 
aim of this study was to undestand the diurnal patterns in leaf gas exchange, chlorophyll 
fluorescence and wáter status of plants, in response to environmental variables in different 
stages of development, at two contrasting areas of Huila department, Colombia. 
Measurements were made using an infra-red gas analyser and a fluorescence monitoring 
system. A conceptual model was tested for explaining environmental and physiological 
effects on the different variables were measured. In the lower zone (La Ceiba, 2.060 m), 
there were higher values of air temperature (Ta), vapor pressure deficit (VPD), but lower 
relative humidity (RH) than the upper zone (La Merced, 2.232 m). The diurnal behavior of 
the physiological variables indicated that the net photosynthetic rate (A) was highest in the 
morning and slightly decreased during the day. In contrast, transpiration rate (E) increased 
from early morning to almost midday, mainly in response to an increasing VPD and 
gradual stomatal closure. The values of of the operational efficiency of the photosystem II 
(ΦPSII) was opposite patterns to the assimilation and photosynthetically active radiation 
(PAR). The diurnal behavior of the soil (ΨS) and leaf (ΨL) water potentials indicated a 
good water status of the plants in the two areas evaluated, and were related to the values of 
Water use efficiency (WUEe) when the values of VPD and PAR are high, suggesting a 
good water use efficiency. Our results suggest that the almost the same cause–effect 
relationships function at contrasting areas. However, leaves of plants at the low altitude 





humidity levels (more cloudy weather), despite the net photosynthetic rate was higher in 
the lowest altitude. The reduction of A in reproductive stage compared with vegetative 
with sink demand increasing was mainly caused by limited development, alower 
nutritional supply in source leaves or may be derived from competition between fruit and 
adjacent leaves under a high fruit load. This study provides information to the 
physiological response of passion fruit (Passiflora ligularis Juss) to certain environmental 
conditions and a useful guidance for Passiflora species management practices. 
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Fig. 2.5.1. Modelo conceptual para las relaciones causales de variables ambientales sobre 
variables de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila a. En la primera columna 
se ilustran las variables ambientales y en las demás las variables fisiológicas. Las flechas 
van de la variable independiente a la dependiente y se ilustra con un signo positivo o 
negativo el tipo de relación (directa o inversa, respectivamente). Radiación 
fotosintéticamente activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), 
humedad relativa del aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de operación 
del fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), 
conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso eficiente 
del agua (WUEe). 
Fig. 3.1.1. Fig. 3.1.1. Curvas de saturación lumínica de la fotosíntesis en plantas de 
granadilla en estado vegetativo y reproductivo. Low – Veg: Zona baja estado vegetativo 
(r2 =0,97), High – Veg: Zona alta estado vegetativo vegetativo (r2 =0,96); Low – Rep: 
Zona baja estado reproductivo  (r2 =0,99) y High – Rep: Zona alta estado reproductivo (r2 
=0,99). 
Fig. 3.2.1. Cambios diurnos en (A) radiación fotosintéticamente activa (PAR), (B) 
temperatura del aire (Ta), (C) Déficit de presión de vapor (DPV), (D) humedad relativa del 
aire (HR) y E) Potencial atmosférico (Ψatm) (Mpa) en cada zona evaluada. Los valores 
representan la media ± error estándar (n = 21).  
Fig. 3.3.1. Cambios diurnos en (A) tasa fotosintética (A), (B) tasa transpiratoria (E), (C) 
conductancia estomática (Gs), (D) relación de concentraciones de CO2 intercelular y 
ambiental (Ci/Ca), (E) uso eficiente del agua (WUEe), (F) eficiencia de operación del 
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fotosistema II (ΦPSII), y (G) tasa de transporte de electrones lineal (ETR) de plantas de 
granadilla en estado vegetativo en cada zona de estudio. Los valores representan la media 
± error estándar (n = 15). Letras diferentes indican diferencia significativa de comparación 
de medias por Tukey (p < 0,05). 
Fig. 3.3.2. Cambios diurnos en (A) tasa fotosintética (A), (B) tasa transpiratoria (E), (C) 
conductancia estomática (Gs), (D) relación de concentraciones de CO2 intercelular y 
ambiental (Ci/Ca), (E) uso eficiente del agua (WUEe), (F) eficiencia de operación del 
fotosistema II (ΦPSII), y (G) tasa de transporte de electrones lineal (ETR) de plantas de 
granadilla en estado reproductivo en cada zona de estudio. Los valores representan la 
media ± error estándar (n = 15). Letras diferentes indican diferencia significativa de 
comparación de medias por Tukey (p < 0,05). 
Fig. 3.5.1. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas de plantas de granadilla en 
estado vegetativo, en la zona baja (La Ceiba, 2.060 m). Radiación fotosintéticamente 
activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), humedad relativa del 
aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de operación del fotosistema II 
(ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), conductancia estomática 
(Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso eficiente del agua (WUEe). 
Máxima verosimilitud chi cuadrado (p ≤ 0,05). 
Fig. 3.5.2. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas de plantas de granadilla en 
estado vegetativo, en la zona alta (La Merced, 2.232 m). Radiación fotosintéticamente 
activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), humedad relativa del 
aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de operación del fotosistema II 
(ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), conductancia estomática 
(Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso eficiente del agua (WUEe). 




Fig. 3.5.3. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas en plantas de granadilla en 
estado reproductivo, en la zona baja (La Ceiba a 2.060 m). Radiación fotosintéticamente 
activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), humedad relativa del 
aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de operación del fotosistema II 
(ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), conductancia estomática 
(Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso eficiente del agua (WUEe). 
Máxima verosimilitud chi cuadrado (p ≤ 0,05). 
Fig. 3.5.4. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas en plantas de granadilla en 
estado reproductivo, en la zona alta (La Merced a 2.232 m) en estado reproductivo. 
Radiación fotosintéticamente activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire 
(Ta), humedad relativa del aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de 
operación del fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), 
conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso eficiente 
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Tabla 3.1.1. Parámetros estimados a partir del ajuste de las curvas de saturación lumínica 
de la fotosíntesis en plantas de granadilla en estado vegetativo y reproductivo. Tasa 
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El crecimiento y desarrollo de las plantas está controlado por múltiples procesos 
fisiológicos, bioquímicos y moleculares que responden a los cambios presentes en el 
ambiente físico, químico y biótico en el que se desarrolla (Lambers et al., 2008). La 
ecofisiología es una ciencia experimental que estudia la respuesta fisiológica de los 
organismos a la interacción con el ambiente (Etherington, 1982), y así entender que 
mecanismos fisiológicos permiten explicar algunos procesos ecológicas relacionados con 
el crecimiento, la supervivencia, la distribución, entre otros (Lambers et al., 2008). De esta 
manera, se pueden determinar las condiciones más adecuadas para lograr altos 
rendimientos en los cultivos y mejor calidad de los productos (Fischer et al., 2009).  
Un aspecto importante para lograr una producción eficiente, sostenible y competitividad de 
los cultivos es determinar la ubicación adecuada de manera que se logren las condiciones 
agroecológicas y socioeconómicas (Martínez et al., 2009), y que ofrezcan un mínimo de 
estrés para lograrlo (Fischer et al., 2009). Estudiar la respuesta ecofisiológica de las 
plantas crecidas bajo determinados factores ambientales como temperatura, humedad, 
precipitación, radiación, condiciones del suelo y condición nutricional pueden influir sobre 
la respuesta de la planta (Li et al., 2015), y de su interacción se puede entender la 
distribución y sucesión de las plantas medidos en términos que promuevan a largo tiempo 
la supervivencia y reproducción en estos ambientes (Lambers et al., 2008). En la 
actualidad debido a las condiciones ambientales cambiantes como las que se generan en 
parte por el cambio climático que afecta al planeta, se puede ver afectada la respuesta de 
los cultivos a estos cambios haciéndolos vulnerables. Por esta razón, las relaciones 
fisiológicas de la interacción de los genotipos con el ambiente merecen ser investigados, 
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debido a que permiten reconocer la incidencia de factores ambientales en la determinación 
de las potencialidades y limitaciones del cultivo.  
Dentro de los parámetros fisiológicos más importantes a evaluar se encuentran los 
relacionados con la fotosíntesis. La fotosíntesis proporciona los medios para el crecimiento 
y desarrollo, suministra recursos y energía para la supervivencia y reproducción de la 
planta (Li et al., 2015). Es un proceso por el cual algunos organismos son capaces de usar 
la energía solar para sintetizar compuestos de carbono y oxígeno (Taiz y Zeiger, 2010). 
Este proceso inicia cuando la luz es absorbida por pigmentos fotosintéticos que se 
encuentran en complejos antena ubicados en unidades funcionales llamadas fotosistemas 
donde básicamente se convierte esta energía luminosa en energía química (Taiz y Zeiger, 
2010). Parte de esta energía absorbida es transferida como energía de excitación y atrapada 
en los centros de reacción de los fotosistemas para seguir el proceso fotoquímico de la 
fotosíntesis, pero también puede tomar otras dos vías como es la disipación de la energía 
en forma de calor o puede ser reemitida en una longitud de onda mayor (y de baja energía) 
como fluorescencia de la clorofila (Maxwell y Johnson, 2000; Murchie y Lawson, 2013). 
La fluorescencia de la clorofila a no compromete a más del 1-2% del total de la energía 
absorbida por la clorofila, además es una medida informativa y no invasiva (Ashraf y 
Harris, 2013). Esta medición tiene una relación directa con la actividad de la clorofila en 
los centros de reacción fotosintéticos, y medirla permite determinar el estado y 
funcionamiento fotoquímico del fotosistema II (PSII) ya que, indica el nivel de excitación 
de éste e indirectamente de otros complejos de proteínas de la membrana tilacoidal (Ashraf 
y Harris, 2013). Adicionalmente, permite cuantificar los efectos del estrés sobre el 
funcionamiento fotosintético siendo un indicador del nivel de estrés en la planta 
(Cavender-Bares y Bazzaz, 2004; Lambers et al., 2008). El principio de la fluorescencia es 
que la emisión de fluorescencia por el fotosistema II (PSII) puede ser usado para 
monitorear cambios en las reacciones fotoquímicas generando que la tasa de fluorescencia 
y la pérdida por calor permanezcan constantes y no cambien, y por lo tanto determinar la 
fluorescencia que resulta de los procesos fotoquímicos y no fotoquímicos (pérdida por 
calor) (Baker, 2008). El parámetro de fluorescencia Fv/Fm permite estimar la máxima 
eficiencia cuántica fotoquímica del PSII, que es una medida potencial más no real que 
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evalúa la eficiencia cuántica del PSII en hojas adaptadas a la oscuridad (Cavender-Bares y 
Bazzaz, 2004; Solarte et al., 2010b). Valores cercanos a 0,83 indican que la planta está en 
buen estado a nivel de la maquinaria fotosintética (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004). Una 
disminución por debajo de 0,7 indican la presencia de un mecanismo “quenching” o 
disipación, es decir que la planta está estresada (Lee et al., 1999; Cavender-Bares y 
Bazzaz, 2004). Sin embargo, el comportamiento de este parámetro puede variar 
dependiendo de la especie.  
Estos parámetros fotosintéticos están relacionados con el balance hídrico del sistema suelo 
– planta – atmosfera (potencial hídrico) que influye en el crecimiento celular y la 
productividad (Taiz y Zeiger, 2010), ya que en presencia de limitaciones hídricas se 
generan respuestas como el cierre estomático con lo cual se ve comprometida la eficiencia 
fotosintética (Farquar y Sharkey, 1982). Un cambio en el potencial hídrico está muy 
relacionado con limitaciones estomáticas. Estas limitaciones pueden ser producidas por 
factores ambientales como el déficit hídrico en el suelo o por una demanda alta de vapor 
de agua por la atmósfera (alto DPV) (Hernández-Santana et al., 2017).  
Los cambios diurnos de la fotosíntesis y otros parámetros fisiológicos se ha reportado que 
refleja la capacidad de una planta para mantener el aparato fotosintético y para responder 
fácilmente a los factores ambientales (Ding et al., 2006), por lo que evaluar el patrón 
diurno y estacional del estado fotosintético de las plantas puede proporcionar información 
importante para entender el potencial adaptativo de estas o del cultivo para su introducción 
en un nuevo entorno o mejorar su desempeño (Li et al., 2015).  
La granadilla (Passiflora ligularis Juss) y otras especies del género Passiflora han 
adquirido gran interés en los últimos años para la producción, comercialización y 
exportación en los mercados internacionales y por la industria de la bioprospección por sus 
características organolépticas, calidad nutricional, presencia de compuestos bioactivos con 
propiedades antioxidantes, antiinflamatorio, antipirético, entre otras (Dhawan et al., 2004; 
Miranda et al., 2009; Porto-Figuiera et al., 2015). El principal productor a nivel mundial 
de granadilla es Colombia. Para el 2014 la producción fue de 54.632 toneladas en un área 
de cosecha de aproximadamente 4.500 ha, para un rendimiento de 10,39 t/ha (Agronet, 
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2016). El principal departamento productor de granadilla es el Huila, con una participación 
en la producción nacional para el 2014 del 48% con  26.180 ton (Ocampo et al., 2015; 
Agronet, 2016). Los principales países de destino de las exportaciones de granadilla son 
los Países Bajos, Canadá y Francia; sin embargo, entre el año 2013 a 2017 el volumen de 
producción para exportación se ha reducido cerca del 74% (1.079 a 282 toneladas), así 
como la reducción de los ingresos en miles de dólares del 46% (2.119 a 1.448 miles de 
dólares) (Agronet, 2017).  
La granadilla es una liana de hábito trepador originaria de América tropical y se distribuye 
desde México hasta Bolivia (Martínez et al., 2009). Según Miranda (2009) prospera bien 
en climas con frío moderado y se puede cultivar en altitudes entre 1.600 a 2.500 metros de 
altitud, con un óptimo de rendimiento del cultivo a entre 1.800 a 2.000 metros para el caso 
de Colombia. La temperatura óptima entre los 16 a 20°C y sus necesidades hídricas son 
entre 1.500 a 2.500 mm distribuidos durante el año (Fischer et al., 2009), y humedad 
relativa del ambiente entre 70-75% (Miranda, 2009). La planta tiene raíces muy 
superficiales (primeros 30 cm del suelo). Según Lim (2012) es preferible cultivar con 
suelos que tengan un pH entre 6,1-7,5. Según Castro (2001), el cultivo de granadilla 
necesita en promedio de 8 horas de brillo solar por día para que el cultivo se desarrolle 
plenamente. 
Algunas limitaciones para aumentar la producción y el rendimiento del cultivo se deben a 
las malas prácticas de manejo y al establecimiento de cultivos en zonas donde las 
condiciones agroecológicas no son las más óptimas. Por lo que se hace necesario entender 
la interacción de las plantas con el ambiente donde crecen. Adicionalmente existe poca 
tecnificación de los cultivos que lleva a pérdidas del producto cosechado y 
desconocimiento para un adecuado manejo de cosecha y poscosecha de acuerdo a las 
diferentes zonas productoras del departamento (CEPASS, 2012). 
Algunos de los estudios en fisiología realizados en especies del género Passiflora se han 
desarrollado bajo condiciones controladas y muy poco se ha trabajado el efecto de las 
variables ambientales en condiciones de campo. Abreu et al. (2014) y Pires et al. (2011) 
han evaluado el efecto de diferentes intensidades de radiación en la respuesta fisiológica 
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en pasifloras de interés ornamental. Se ha estudiado el efecto del déficit hídrico en híbridos 
de especies de Passiflora (Staveley y Wolstenholme; 1990; Turner et al., 1996) y el efecto 
de enfermedades como Fusarium sp. sobre el desempeño fisiológico de plantas de gulupa 
(Cruz-Aguilar et al., 2012). Además, se ha caracterizado el desempeño ecofisiológico de la 
gulupa y la granadilla bajo diferentes condiciones ambientales colombianos, en algunos 
estados fenológicos (Pérez-Martínez y Melgarejo 2015; Fernández et al., 2014).  
Por lo anterior, se hace necesaria la investigación de la respuesta ecofisiológica de plantas 
de granadilla (Passiflora ligularis Juss.) bajo dos condiciones ambientales contrastantes en 
el departamento del Huila, Colombia. El objetivo de este estudio fue analizar los patrones 
diurnos de variables de intercambio de gases, la fluorescencia de clorofila a y el estado 
hídrico foliar y del suelo en respuesta a variables ambientales en diferentes etapas de 
desarrollo (Capítulo 1). Adicionalmente, se realizó un análisis por pasos que permitió 
evaluar las relaciones directas e indirectas de la influencia de algunas condiciones 








1. Marco teórico 
 
1.1. Ecofisiología y variables fisiológicas 
 
El crecimiento y desarrollo de las plantas está controlado por múltiples procesos 
fisiológicos, bioquímicos y moleculares que responden a los cambios presentes en el 
ambiente físico, químico y biótico en el que se desarrolla la planta (Lambers et al., 2008). 
De esta interacción se puede entender la distribución y sucesión de las plantas medidos en 
términos que promuevan a largo tiempo la supervivencia y reproducción bajo estas 
condiciones (Lambers et al., 2008). De esta manera, se pueden determinar las condiciones 
más adecuadas para poder lograr altos rendimientos y mejor calidad en un cultivo (Fischer 
et al., 2009). 
La fotosíntesis es el principal proceso fisiológico por el que los organismos fotosintéticos 
como las plantas convierten la energía lumínica para la síntesis de compuestos orgánicos, 
ATP y NADPH a partir de dióxido de carbono (Nelsen, 2011), impulsando el crecimiento 
de las plantas y la productividad de los cultivos; adicionalmente, influye en muchos otros 
procesos de la planta, y está fuertemente afectado por el estrés generado de ciertas 
variables ambientales (Yin y Struik, 2009).  
Este proceso de fotosíntesis se puede separar en reacciones dependientes e independientes 
de la luz. En las reacciones dependientes de luz, los fotones de la luz solar son captados 
por los centros de reacción (RC) de las antenas de la clorofila que se excitan y conducen a 
una serie de reacciones de transferencia de electrones a través de complejos de proteínas 
como el fotosistema II (PSII), pasando por la reducción de la plastoquinona, plastocianina, 
complejo citocromo (Bf) y finalmente por el fotosistema I (PSI) ubicados en la membrana 
tilacoidal de los cloroplastos, generándose un gradiente electroquímico resultante de 
protones que se usan para “energizar” reacciones que requieren energía y sintetizar ATP y 
NADPH (Jones y Fyfe, 2001). Estos productos sintetizados de las reacciones luminosas 
permiten la segunda fase de las reacciones independientes de la luz. En las plantas C3, 
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como es Passiflora ligularis, el dióxido de carbono o CO2 fluye a través de los estomas y 
los espacios de aire intercelulares, y finalmente llega al cloroplasto donde la Rubisco 
cataliza la carboxilación de la ribulosa-1,5-bisfosfato (RuBP) usando el CO2 fijado y 
produce ácido 3-fosfoglicérico (PGA). El ATP y NADPH producido por el transporte 
fotosintético de electrones en las membranas tilacoides se utiliza para la producción de 
azúcares y almidón, así como para la regeneración de RuBP en el ciclo de Calvin-Benson 
(Yamori et al., 2014).  
El equilibrio interno entre los diversos componentes del proceso de fotosíntesis puede 
experimentar algún o múltiples estreses que varían en intensidad y duración, reduciendo la 
asimilación fotosintética (Zha et al., 2017). Parte de la energía absorbida por la hoja puede 
no ser transferida como energía de excitación y atrapada en los centros de reacción de los 
fotosistemas para seguir el proceso fotoquímico de la fotosíntesis, sino que puede tomar 
otras vías como la disipación de la energía en forma de calor, o puede ser reemitida en una 
longitud de onda mayor (y de baja energía) como la fluorescencia de la clorofila a, que es 
un indicador para evaluar los cambios fisiológicos de organismos fotosintéticos (Maxwell 
y Johnson, 2000; Zha et al., 2017). La fotoquímica del PSII es considerada como la parte 
más sensible de la vía fotosintética al estrés, por lo que las mediciones de fluorescencia 
que usan la técnica de modulación de la amplitud de pulsos de luz (PAM) se ha usado para 
identificar cambios en el estado fisiológico en respuesta a la variación a las condiciones 
ambientales, antes de ser evidentes en cambios morfológicos (Ralph et al., 2007; Durako, 
2012; Zha et al., 2017).  
Entre los parámetros derivados de esta técnica no destructiva se encuentra la máxima 
eficiencia cuántica del PSII (Fv/Fm) medida en condiciones de adaptación a oscuridad que 
representa la capacidad teórica para que la energía luminosa absorbida por el PSII sea 
utilizada en la fotosíntesis reflejando el potencial de la eficiencia cuántica del fotosistema 
(Brestic y Zivcak,). Se utiliza como un indicador muy sensible del rendimiento 
fotosintético y del estado “de salud” de la planta bajo condiciones de estrés (Cavender-
Bares y Bazzaz, 2004; Lambers et al., 2008; Chen et al., 2017; Zha et al., 2017). El 
 
 
parámetro Fv/Fm es un indicador de fotoinhibición (inhibición de la fotosíntesis por 
exceso de radiación) o de otro tipo de daño en el complejo PSII (Brestic y Zivcak, 2013). 
En plantas con algún tipo de estrés o daño, el Fv/Fm se reduce por lo que valores cercanos 
a 0,83 indican que la planta está en buen estado, mientras valores por debajo de 0,70 
indican que la planta presenta algún estrés por fotoinhibición o algún otro daño en el PSII 
(Lee et al., 1999; Cavender-Bares y Bazzaz, 2004; Solarte et al., 2010a; Brestic y Zivcak, 
2013). Aunque el Fv/Fm permite identificar características a nivel fotosintético, esta 
medida necesita asegurar que todos los centros de reacción del PSII se abran rápidamente 
al final de un evento de iluminación, antes de la oscuridad completa, siendo difícil obtener 
indicadores diurnos en el campo con monitorización in situ (Zha et al., 2017). Sin 
embargo, se hace necesario incluir en estudios ecofisiológicos la variable de la eficiencia 
fotoquímica de la PSII (ΦPSII) que se mide en condiciones de irradiación natural o 
adaptadas a luz. Durako (2012) observó en el pasto marino Thalassia testudinum que la 
ΦPSII versus la irradiación natural reflejan cambios en la eficiencia de disipación del exceso 
de energía (fotoprotección) y la inactivación del PSII (fotodaño) que se espera varíe con 
los cambios en la condición fisiológica o estado de fotoaclimación. En el caso de 
Thalassia testudinum se observa una disminución de ΦPSII con el aumento de la PAR en 
algunas zonas de estudio, exhibiendo una respuesta de fotoaclimatación a cambios en la 
PAR.  
La luz como fuente principal de energía es uno de los factores ambientales más 
importantes para el crecimiento, morfogénesis y otras respuestas fisiológicas de las plantas 
(Dong et al., 2014). De acuerdo a la gran plasticidad fisiológica de las plantas a la 
intensidad de luz se pueden clasificar en plantas con hojas adaptadas a alta intensidad (HL) 
y baja intensidad (LL) (Ralph y Gademann, 2005; Abreu et al., 2014). Las hojas adaptadas 
a ambientes con HL tienen características fisiológicas como bajos contenidos de clorofila, 
alta capacidad fotosintética y mecanismos de fotoprotección activo (ej. xantofilas), 
mientras que en ambientes de LL las características son opuestas (Ralph y Gademann, 
2005). Por esta razón, entender los cambios de la actividad fotosintética a partir de los 
parámetros que se estiman de las curvas de respuesta fotosintética a la radiación lumínica 
(A/PPFD) son fácilmente determinables y proporcionan una descripción cuantitativa de la 
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capacidad fotosintética de una especie vegetal y los hábitats a los que se adaptan (Ralph y 
Gademann, 2005; Marino et al., 2010; Pérez-Martínez y Melgarejo, 2012; Greer, 2017). 
 
Entre los parámetros que se estiman a partir de estas curvas se pueden distinguir: en 
oscuridad total (cero PAR) hay una liberación neta de CO2 debido a la respiración (RD). A 
medida que aumenta la intensidad de la luz, la liberación neta de CO2 se reduce 
gradualmente hasta que se alcanza el punto de compensación de la luz (PCL), en donde el 
intercambio neto de CO2 es cero porque la toma de CO2 fotosintético se equilibra con la 
liberación de CO2 por respiración (Ralph y Gademann, 2005; Marino et al., 2010; Greer, 
2017). Por encima de este punto la absorción neta de CO2 aumenta hasta que se alcanza el 
punto de saturación de luz (PPFDmáx), que es difícil de determinar con precisión ya que la 
saturación de luz se aproxima gradualmente. Por lo tanto, la mitad del punto de saturación 
de la fotosíntesis se cita a menudo alternativa o adicionalmente (Lüttge, 2008). La 
pendiente de la parte casi lineal de la curva por debajo de la saturación da el rendimiento 
cuántico aparente (α) que es la cantidad neta de carbono fijado por cantidad de fotones 
recibidos (Lüttge, 2008; Marino et al., 2010; Greer, 2017).  
 
Dado que la disponibilidad de agua es un factor que afecta la fotosíntesis y por ende el 
crecimiento y desarrollo de las plantas, es importante monitorear el estado hídrico en 
condiciones de campo (Bacon, 2004; Turner, 1990). Las medidas de relación agua-planta 
como el potencial hídrico foliar (ΨL) y del suelo (ΨS), el intercambio gaseoso y el uso 
eficiente del agua (WUE), así como el potencial hídrico de la atmósfera, son buenos 
indicadores de las relaciones hídricas que se presentan en todo el sistema suelo-planta-
atmósfera, y dan indicios de si existe algún tipo de estrés en la planta (Bao et al., 2015). El 
ΨL en la planta se define como el trabajo necesario para llevar el agua ligada al nivel del 
potencial del agua pura (MPa = 0) a una misma temperatura y presión atmosférica (Slayter 
y Taylor, 1960; Solarte et al., 2010a), influyendo en el crecimiento celular, la fotosíntesis 
y en la productividad de los cultivos ya que es un buen indicador del estado de salud de las 
plantas (Bacon, 2009; Taiz y Zeiger, 2010). Por otro lado, el uso eficiente del agua (WUE) 
es un indicador importante principalmente en cultivos de regiones áridas, ya que los 
 
 
cultivos requieren altos requerimientos de agua para su desarrollo (Medrano et al., 2015; 
Flexas et al., 2016) y su disposición varía de acuerdo a la estacionalidad de las 
precipitaciones y al sistema de riego del cultivo. El WUE puede medirse a diferentes 
escalas, desde mediciones instantáneas en la hoja hasta mediciones a nivel de la planta 
completa y del cultivo (Medrano et al., 2015); a nivel foliar se suele emplear el uso 
eficiente del agua extrínseco WUEe (relacionado con la transpiración) o intrínseco WUEi 
(relacionado con la conductancia estomática) (Medrano et al., 2015). Por lo que una forma 
de mejorar la eficiencia de los cultivos a nivel de fotosíntesis, es mejorar el WUE para 
hacer que el cultivo sea eficiente en el uso del agua bajo algún tipo de estrés como cuando 
hay cambios en la disponibilidad del agua. 
 
1.2. Las variables ambientales y su efecto en las variables 
fisiológicas de la planta 
 
En condiciones de campo las plantas están sometidas a variaciones en la intensidad y 
calidad de luz, temperatura, precipitación, concentración de CO2, condiciones 
nutricionales, condiciones del suelo y otras variables a lo largo del día y en diferentes 
épocas del año. Esta variación en las variables ambientales pueden influir en la respuesta 
fisiológica de la planta. En la mayoría de las especies la tasa fotosintética (A) varía a lo 
largo del día siendo alta durante la mañana y disminuye en la tarde, a medida que 
disminuye la intensidad de luz saturante (Morandi et al., 2014). Al mediodía cuando en 
general la temperatura e intensidad de la luz suelen ser máximas la actividad fotoquímica 
se reduce debido al exceso de energía a nivel del PSII, reduciendo la fotosíntesis y 
presentándose fotoinhibición del aparato fotosintético (Ribeiro et al., 2009; Nebauer et al., 
2013; Eli et al., 2017). Este comportamiento podría ser un mecanismo de protección del 
PSII más que el resultado del fotodaño irreversible del aparato fotosintético y/o pérdida de 
la proteína D1 (Huang et al., 2006; Chen et al., 2017; Tian et al., 2017). En cítricos y 
muchas otras especies, se ha observado el cierre estomático en plantas alrededor del 
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mediodía cuando la diferencia de presión de vapor hoja-aire y la temperatura alcanzan sus 
valores más altos, lo que genera una reducción en la conductancia estomática (Gs) y por 
tanto una disminución característica en la asimilación de CO2 (Ribeiro et al., 2009), ya que 
los estomas que son pequeños poros en las superficies de las hojas y en tallos limitados por 
un par de células guarda, son los que regulan el intercambio de gases y lo que es más 
importante, el vapor de agua y CO2 entre el interior de la hoja y la atmósfera (Hetherington 
y Woodward, 2003). 
Otros factores ambientales como la luz, temperatura, humedad, concentración de CO2 y 
señales endógenas de la planta pueden todas actuar en algunas vías en forma directa o 
indirecta sobre la apertura estomática, junto con ritmos circadianos, estado hídrico foliar y 
señales transmitidas por el xilema (ej. citoquininas, ácido absicico, etc) (Bacon, 2004). En 
algunas especies tropicales, la conductancia estomática es alta hacia el mediodía, mientras 
en otras, muestra reducción cuando las hojas están expuestas a altos niveles de déficit de 
presión de vapor (DPV) (Ishida et al., 1996). Otros factores endógenos de las plantas que 
afectan la absorción y utilización de la energía lumínica están relacionados con la 
morfología y anatomía de las hojas, la edad de esta, el área específica foliar, el contenido 
de clorofila, la concentración de nitrógeno y carbohidratos en la hoja, la presencia o 
ausencia de órganos vertederos (Vemmos et al., 2013), entre otros.  
Las características del suelo y el efecto de éste sobre la respuesta fisiológica de las plantas, 
en condiciones de campo es poco estudiado, por el desafío de relacionar el microclima 
atmosférico que es un factor en la respuesta fisiológica de la planta, con el ecosistema 
suelo que también afecta el desempeño de la planta (Maire et al., 2015).  
El análisis por pasos o path analysis es un tipo de análisis que permite cuantificar el efecto 
relativo directo e indirecto y el grado de influencia de variables ambientales sobre la 
respuesta fisiológica de las plantas (Pedhazur, 1997; Bassow y Bazzaz, 1998). Algunas 
características de este modelo son que 1) las posibles relaciones causales de la interacción 
entre las variables se pueden plasmar en un modelo visual basado en una hipótesis o 
modelo teórico y 2) permite construir vías causales o de correlación entre muchas 
 
 
variables dependientes o independientes (Pedhazur, 1997; Shipley et al., 2006; Shipley, 
2016). 
 Algunos estudios en donde se ha implementado esta herramienta es el caso de especies de 
árboles como Quercus sp. y Betula sp. en el bosque templado (Bassow y Bazzaz, 1998) 
donde se evaluó el cambio de las tasas fotosintéticas y cómo la variación diurna y 
estacional de las condiciones ambientales influye sobre la dinámica fotosintética; se 
encontró que variables como déficit de presión de vapor (DPV) y temperatura del aire (Ta) 
influyen sobre la fotosíntesis, pero es más fuerte la influencia de la luz. Huxman et al. 
(2003) evaluaron si las bajas temperaturas en el bosque subalpino en Estados Unidos 
limita la toma de CO2 medido a partir del intercambio gaseoso del ecosistema (NEE) en 
árboles durante la época de crecimiento, encontrando que durante la primavera el 
incremento de la temperatura tiene una influencia positiva sobre NEE mientras en verano 
las elevadas temperaturas sí limitan la toma de CO2. Li y Chen (2009) evaluaron el efecto 
de las variables ambientales sobre especies de Fritillaria sp. encontrando que variables 
como Ta, el PPFD y la humedad relativa son factores limitantes en el crecimiento de 
algunas de estas especies, mientras la presión atmosférica y la temperatura del suelo 
limitan el crecimiento de otras especies. En Amaranthus hybridus (Arntz et al., 1998) que 
es una planta que crece desde el Norte de Suramérica hasta el este de Norte América, el 
análisis por pasos se usó para determinar si la tasa fotosintética tenía un efecto directo e 
indirecto sobre la reproducción y algunos rasgos de crecimiento de las plantas, se encontró 
que la tasa fotosintética afecta la relación entre el tamaño de la planta y la reproducción, 
así como que diferentes biotipos de la especie tiene un efecto indirecto en la biomasa. 
Otros estudios evaluaron la interacción entre diferentes rasgos de la hoja como tasa 
fotosintética, conductancia estomática, contenido de nitrógeno (N) y fósforo (P), área 
foliar específica, tasa máxima de carboxilación (Vcmax), y características del suelo a nivel 
de especie como el estudio de Montpied et al. (2009) con árboles de Fagus sylvatica, o a 
nivel global como el estudio de Maire et al. (2015). 
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1.3. Granadilla (Passiflora edulis Juss): características 
fisiológicas  
 
La granadilla (Passiflora ligularis Juss) y otras especies comerciales de Passiflora son 
semisilvestres, por lo que factores como la polinización cruzada, diferencias genéticas, 
efecto de variables ambientales y condiciones de los cultivos generan la existencia de 
muchas variedades (Porto-Figuiera et al., 2015), y por ende una respuesta fisiológica 
compleja e indefinida frente a muchos factores en el campo. Hasta el momento, son 
escasos los estudios relacionados con la respuesta fisiológica en especies del género 
Passiflora a la interacción con variables ambientales ya que la mayoría se han desarrollado 
bajo condiciones controladas. Melo et al. (2014) investigaron el efecto de diferentes 
niveles de irrigación a partir de la variable de evapotranspiración de referencia (ETo) y su 
relación con el intercambio gaseoso de las plantas y el rendimiento de los frutos de dos 
híbridos de maracuyá en estado reproductivo, encontrando que con una buena irrigación de 
las plantas la producción de frutos es mayor. Abreu et al. (2014) compararon el efecto de 
tres niveles de radiación sobre la eficiencia fotosintética de dos híbridos de Passiflora de 
interés ornamental en estado vegetativo. Por su parte, Pires et al. (2011) también 
compararon el efecto de cuatro niveles de radiación sobre la respuesta fisiológica en tres 
especies ornamentales de Passiflora en estado vegetativo. En Novo-Gama et al. (2013) 
realizaron un análisis comparativo de la eficiencia fotosintética de variedades de maracuyá 
(Passiflora edulis Sims. f. flavicarpa) en estado reproductivo, y evaluaron qué variables 
fisiológicas están más relacionadas con la producción de frutos de calidad. Pérez-Martínez 
y Melgarejo (2015) caracterizaron el desempeño ecofisiológico de la gulupa (Passiflora 
edulis Sims) en tres condiciones ambientales a partir de la evaluación de parámetros 
fotosintéticos y el estado hídrico de las plantas en diferentes estados fenológicos. Cruz-
Aguilar et al. (2012) evaluaron el efecto de Fusarium sp. en la fisiología de plántulas de 
gulupa en condiciones de vivero. Turner et al. (1996) evaluaron el efecto del déficit 
hídrico en el uso del agua, crecimiento, floración y fotosíntesis en híbridos de gulupa-
marácuya en estado de plántula en condiciones de vivero. Staveley y Wolstenholme (1990) 
 
 
evaluaron el estrés hídrico en el crecimiento y floración de Passiflora edulis Sims 
injertado con Passiflora caerulea. Por otra parte, Menzel et al. (1985, 1994) evaluaron el 
efecto del estrés hídrico en el crecimiento de Passiflora edulis y el efecto de la temperatura 
en la conductancia estomática. Fernández et al. (2014) compararon la respuesta fisiológica 
de plantas de granadilla (Passiflora ligularis) en estado reproductivo en dos condiciones 
ambientales contrastantes en el municipio de Santa María (Huila, Colombia), encontrando 
condiciones favorables para el desarrollo de esta especie. 
Las especies del género Passiflora, a la que pertenece la granadilla (Passiflora ligularis 
Juss), han adquirido gran interés en los mercados internacionales y en la industria de la 
bioprospección por sus características organolépticas, calidad nutricional y presencia de 
compuestos bioactivos como: fuente de vitamina A, C y D, alcaloides, carotenoides y 
flavonoides, fuente de riboflavinas, así como de sus propiedades antioxidantes, 
antiinflamatorio y antipirético debido al alto contenido de polifenoles, y otras propiedades 
como antihipertensivo, sedativo y analgésico (Dhawan et al., 2004; Miranda et al., 2009; 
Porto-Figuiera et al., 2015). Colombia es el principal productor a nivel mundial de 
granadilla, con una producción para el 2014 de 54.632 toneladas en un área de cosecha de 
aproximadamente 4.500 ha, con un rendimiento de 10,39 ton/ha (Agronet, 2016). El 
departamento del Huila es uno de los mayores productores del país, para el 2013 alcanzó 
un área de cosecha de 1.890 ha  y una producción de 26.180 ton con una participación en 
la producción nacional del 48% en comparación con departamentos históricamente 
productores como Antioquia, Boyacá y Cundinamarca (Ocampo et al., 2015; Agronet, 
2016). 
Un aspecto importante para lograr la competitividad y sostenibilidad de cultivos como la 
granadilla es determinar las condiciones ambientales más adecuadas de los cultivos, de 
manera que se logren las condiciones agroecológicas y socioeconómicas más propicias 
para una producción eficiente, sostenible y de calidad (Martínez et al., 2009), y que 
ofrezcan un mínimo de estrés para lograr altos rendimientos y mejor calidad de los frutos 
(Fischer et al., 2009). El presente trabajo tiene como objetivo 1) evaluar la respuesta 
diurna de los parámetros fotosintéticos y del estado hídrico de plantas de granadilla 
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(Passiflora ligularis Juss) bajo dos condiciones ambientales contrastantes en el 
departamento del Huila, y 2) determinar a partir de un análisis por pasos o “path 
modeling” cómo influyen ciertas variables ambientales sobre la respuesta de algunos 
parámetros fisiológicos. 
 
2. Materiales y métodos 
 
2.1. Sitio de estudio 
 
Este estudio se realizó en la finca La Ceiba (02º57’48.7”N, 75º37’13.2”O) municipio de 
Santa María a 2060 m de altitud (zona baja), y finca La Merced (02º11’58.6”N, 
75º55’36.3”O) municipio de La Argentina a 2232 m de altitud (zona alta), ubicados en el 
departamento del Huila, Colombia. El municipio de Santa María está ubicada al 
noroccidente del departamento del Huila sobre las estribaciones de la vertiente oriental de 
la Cordillera Central, que por su topografía presenta diferente pisos térmicos desde cálidos 
a paramunos. El municipio de la Argentina está situado al suroccidente del departamento 
sobre las estribaciones de la Cordillera Central.  
En cada zona evaluada se instaló una estación metereológica para monitorear las variables 
ambientales como radiación fotosintéticamente activa PAR (µmol m-2 s-1), temperatura 
atmosférica Ta (ºC), humedad relativa atmosférica HR (%) y precipitación (mm), datos 
registrados en intervalos de 15 minutos, para un promedio de cuatro datos por hora. A 
partir de los datos de temperatura y humedad se determinó el déficit de presión (DPV) por 




2.2. Material vegetal y diseño experimental  
 
Se seleccionaron plántulas de granadilla (Passiflora ligularis Juss) de aproximadamente 40 
días de edad, las cuales se trasladaron al sitio de estudio. Este material se adquirió en el 
vivero Biopass con registro ICA, ubicado en el municipio de La Plata, Huila (Colombia) 
de la Corporación CEPASS. Posteriormente, se sembraron aproximadamente 100 plantas 
en cada zona evaluada en diciembre de 2013 y se les dio un tiempo de recuperación del 
estrés de la siembra y aclimatación a las condiciones ambientales en cada lugar, por 70 
días. Se implementó un sistema de emparrado (semitecho), como se ha reportado en 
algunas especies cultivadas y ornamentales de Passiflora, con el propósito de reducir la 
radiación directa sobre los frutos que se produjeran en el cultivo, así como un incremento 
en la ganancia de carbono con baja radiación (Pires et al., 2011; Pérez-Martínez y 
Melgarejo, 2012; Abreu et al., 2014).  
Respecto a las características del suelo (Anexos, Fig. 7.1.A-B), ambas zonas evaluadas 
presentan textura arcillosos y/o francos, recomendable para cultivos de granadilla (Castro, 
2001; Rivera et al., 2002; Miranda, 2009). Por otro lado, el pH registrado fue entre 5,0-6,0 
y es favorable según lo reportado por Rivera et al. (2002); pero ligeramente por debajo de 
lo reportado por Miranda et al. (2015), de 5,5-5,6. En cuanto a la capacidad de intercambio 
catiónico efectiva (CICE) que es la capacidad que tiene un suelo de retener e intercambiar 
iones con carga positiva (ej. Ca2+, Mg2+), se reporta que valores altos de CICE indican 
suelos fértiles o con mayor capacidad para retener nutrientes y estar disponibles para la 
planta. En la zona baja (La Ceiba) la CICE fue de 7,47 superior al reportado para la zona 
alta (La Merced) (4,62). También se realizaron análisis foliares de las plantas en estado 
vegetativo de ramificación lateral (ramas secundarias) (Anexos, Fig. .7.2. C-D); no se 
realizaron análisis foliares en estado reproductivo. Los porcentajes de nitrógeno (N), 
fósforo (P), potasio (K) y magnesio (Mg) se encontraron dentro de los valores reportados 
para la especie y otras especies de Passiflora, mientras el porcentaje de calcio (Ca) estuvo 
por encima de lo reportado por Miranda et al. (2015). En cuanto a los micronutrientes, se 
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encontraron dentro de los valores reportados para la especie, aunque los valores de cobre 
(Cu) y hierro (Fe) fueron bajos según lo reportado por Miranda et al. (2015).  
Por lo tanto, en cada cultivo se realizó el manejo agronómico requerido para mantener, en 
lo posible, los cultivos en condiciones óptimas. La fertilización se realizó en el estado 
vegetativo en el momento de la siembra, en el desarrollo del tallo principal y formación de 
ramas primarias; en el estado reproductivo durante la época de aparición de botones 
florales y flores abiertas en las plantas, y durante el desarrollo del fruto. La aplicación de 
elementos mayores se hizo a nivel edáfico y se complementó con nutrientes secundarios y 
menores a nivel foliar. 
La poda de fromación del cultivo se comenzó una vez se realizó la siembra con la 
remoción de las yemas axilares, dejando un tallo principal (dos metros de altura). Una vez 
alcanza el alambre, se cortó la parte apical para inducir el rebrote de las ramas primarias, 
de las que se dejaron cuatro. De estas nuevas ramas se dejaron crecer a una longitud de 
150 cm dispuestas sobre el emparrado, que volvieron a despuntarse. Las podas de 
mantenimiento se hicieron periódicamente, se eliminaron ramas secas, enfermas, 
defectuosas, así como hojas y estructuras reproductivas enfermas y afectadas por plagas 
(principalmente Botrytis, Mosca del botón floral y Trips. De ser necesario posterior a la 
remoción de las estructuras afectadas en los diferentes estados, se realizó la aplicación de 
productos como Cebofrut(R) con una solución de 5 a 10 cc/L y productos que tenían como 
ingredientes activos spinetoram, spinosyn betaciflutrin y tiametoxam. Se realizaron en 
menor intensidad las podas de producción y mantenimiento, pues en estos cultivos se 
encontraban realizando otros proyectos de tesis para caracterizar las propiedades físicas, 
fisiológicas y bioquímicas de los frutos de granadilla (Espinosa et al., 2016 en revisión). 
La aplicación de riego se realizó dos a tres veces por semana a lo largo del cultivo en 
época de baja precipitación. El manejo de arvenses se realizó cada dos meses, limpiando 




Rodríguez-León et al. (2015) señalan que la granadilla es una especie semiperenne, que 
presenta superposición de fases vegetativas y reproductivas al mismo tiempo, desde el 
primer ciclo de producción, incluso de tres ciclos de cultivo como ya se ha reportado en 
otras especies. Para determinar el efecto de las variables ambientales sobre la respuesta 
fisiológica de las plantas se seleccionaron 15 plantas, previamente marcadas, para realizar 
las mediciones ecofisiológicas en diferentes estados fenológicos a lo largo del primer ciclo 
de producción de acuerdo a la escala BBCH de Rodríguez-León et al. (2015), que se 
describe a continuación: 







Fecha toma de 
datos 
Vegetat
ivo I  19 - 34 
Desarrollo de nueve o más 
hojas verdaderas hasta que 
longitud del tallo principal 
ha alcanzado el 40%. 
 63-98 70-141  Mayo 2014 
Vegetat
ivo II  37 - 39 
Tallo principal de la planta 
ha alcanzado el 70-100% de 
su longitud máxima. 
139-192   203-240 Julio-agosto 2014 
Vegetat
ivo III 
 203 - 
213 
Ramificación lateral de 
tercera rama primaria visible 
hasta ramas secundarias. 








uctivo I 51 - 58  
Botón floral visible hasta 
máximo tamaño del 
cartucho floral. 








 65 – 69 
- 70 
Plena floración, cuajado de 





enero 2015 (Zona 
baja) enero-febrero 





Fruto ha alcanzado el 
tamaño de la especie e inicio 
de maduración. 
322-351  380-408  
Enero-febrero 
2015 (Zona baja) 





 88 - 89 
 Corteza del fruto presenta 
80% del color típico para la 
especie hasta maduración 
plena. 
379   447 
Marzo 2015 (Zona 
baja) marzo –abril 
2015 (zona alta)  
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En cada planta se seleccionaron hojas totalmente desarrolladas, en madurez fisiológica 
totalmente expandidas y con buen estado nutricional y fitosanitario para la medición de 
variables ecofisiológicas. En el estado reproductivo, se seleccionaron hojas con las 
características mencionadas, de ramas terciarias, que estuvieran cerca de estructuras 
reproductivas como botón floral o frutos. Las hojas seleccionadas por planta en estado 
vegetativo y reproductivo eran del tercio medio de la rama, generalmente la cuarta o quinta 
hoja del ápice (Nebauer et al., 2013). Todas las medidas se realizaron y se repitieron al 
menos tres veces en días soleados según los métodos de Ding et al. (2006) y Wang et al. 
(2014). 
 
2.3. Medidas de intercambio gaseoso y fluorescencia de la 
clorofila a  
 
El intercambio gaseoso en las plantas se midió con un analizador de gas infrarrojo (LCiPro 
+, ADC BioScientific Ltd. Hoddesdon, Reino Unido), manteniendo un flujo de CO2 a una 
concentración de 380 µmol mol-1 dentro de la cámara y la temperatura de la cámara foliar 
se mantuvo a una temperatura promedio de 25ºC. Las curvas de respuesta fotosintética a la 
luz fueron con 14 niveles de densidad de flujo fotónico (PPFD) [1.600, 1.400, 1.200, 800, 




600, 400, 200, 100, 50, 40, 30, 20, 10 y 0 µmol (fotones) m-2s-1] en orden decreciente, con 
intervalos de 60-180 s entre cada lectura (Abreu et al., 2014), entre las 9 - 12 h. A partir de 
curvas de respuesta de luz se determinó un nivel de saturación por luz, con el propósito de 
que las plantas estuvieran bajo condiciones que permita expresar su máxima capacidad 
fotosintética. Se realizaron tres curvas en plantas diferentes, una vez en el estado 
vegetativo y otra vez en el estado reproductivo. A partir de los datos, se ajustó al Modelo 




𝐾 + PPFD − 𝑅𝑑𝑎𝑟𝑘                                 (1) 
 
Donde K = constante de saturación por luz definida como 1/2 de la PPFD máxima, PPFD 
= densidad de flujo fotónico, Amáx = Tasa de fotosíntesis máxima, Rdark o RD = Tasa de 
respiración en oscuridad. El ajuste de los datos se realizó por medio de Statistix 9 
(Analytical Software 2008). A partir de la ecuación (1), igualando a cero se deriva el punto 
de compensación por luz (LCP). Para determinar el rendimiento cuántico (α), se tomaron 
los datos de la parte lineal de la curva (fase limitada por luz) que corresponden con los 
datos inferiores a 300 µmol fotones m-2 s-1 y se realizó una regresión lineal, verificando 
que el r2 fuera significativo (0,9 en adelante) (Solarte et al., 2010a). 
 
A partir de cada curva, se determinó el nivel de irradiación usando el modelo Michaelis 
Menten como el que mejor se ajusta al comportamiento real del organismo evaluado 
(Solarte et al., 2010a); en estado vegetativo el punto de saturación por luz fue de 704 
µmol fotones m-2s-1 para las plantas en la zona baja (La Ceiba) y 1.408 µmol fotones m-2s-1 
para las plantas en la zona alta (La Merced). En el estado reproductivo el punto de 
saturación por luz fue de 792 µmol fotones m-2s-1 para las plantas en la zona baja (La 
Ceiba) y 968 µmol fotones m-2s-1 para las plantas en la zona alta (La Merced).  
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Adicionalmente, se midió en las plantas la variación diurna del intercambio gaseoso 
manteniendo un flujo de CO2 a una concentración promedio de 380 µmol mol-1 dentro de 
la cámara, temperatura de la cámara foliar de 25ºC y radiación correspondiente al punto de 
saturación constante. Todas las mediciones se realizaron entre las 9:00 y las 18:00 h a 
intervalos de 2 h en días soleados, estos intervalos de tiempo seguían el ciclo natural 
diurno. Se registraron parámetros fotosintéticos como la fotosíntesis neta (A), la 
transpiración (E), la conductancia estomática (Gs), la concentración de CO2 intercelular 
(Ci), la temperatura de la hoja (Tl) cuando la tasa de asimilación de CO2 fue estable (Li et 
al., 2015). Se calculó la relación de concentraciones de CO2 intercelular y ambiental 
(Ci/Ca) (Zhang et al., 2008) y la eficiencia del uso del agua extrínseco (WUEe) (Cueva et 
al., 2006). La relación Ci/Ca propuesta por Ehleringer y Cerling (1995) considera que en 
el rango tan amplio de condiciones posibles del CO2 atmosférico puede ser más apropiado 
considerar la relación Ci/Ca en vez de Ci, ya que ésta se considera en una condición 
ambiental particular. Valores altos de Ci/Ca son indicativos de mayor Gs y/o menor 
capacidad fotosintética (Becklin et al., 2016). Así, la relación Ci/Ca puede servir como un 
indicador fisiológico del “set point” para la fotosíntesis dentro de plantas con metabolismo 
C3 (Ehleringer y Cerling, 1995 en Becklin et al., 2016), es decir que es un buen indicador 
de la limitación estomática de la fotosíntesis (Pires et al., 2011). 
La fluorescencia de la clorofila a se midió con un Fluorómetro de Amplitud (Hansatech 
FMS2, Hansatech Instruments Ltd, Norfolk, Reino Unido), en las mismas plantas y hojas 
en que se midió el intercambio gaseoso. Con una fibra óptica se emitió un pulso de luz 
para medir la eficiencia de operación del fotosistema II (ΦPSII) y la tasa de transferencia de 
electrones (ETR) calculada como PPFD * 0,5 * ΦPSII *0,84 (Maxwell y Johnson, 2000; 
Baker 2008; Murchie y Lawson, 2013), en hojas adaptadas a luz. El cálculo de ETR en 
estado vegetativo 2 (Estado vegetativo código 37 – 39) no se pudo realizar debido a una 
avería sufrida por el equipo (Anexos, Fig. 7.2). En pre alba (4:00 h) se realizaron medidas 
de la eficiencia fotoquímica máxima potencial del fotosistema II (Fv/Fm); se colocaron 
clips en las mismas hojas usadas para intercambio gaseoso en cada planta que permitió 




2.4. Potencial hídrico foliar, del suelo y atmosférico 
 
El potencial hídrico foliar (ΨL) se midió en hojas de plantas similares a las usadas para 
medidas de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila a, debido a que el método 
es destructivo, no se contaba con suficientes hojas en las plantas marcadas en los primeros 
estados de desarrollo y con el propósito de no generar estrés a las plantas. Se midió en pre 
alba (4:00 h) y al mediodía (12:00 h) con una cámara de Presión o Cámara de Schöllander 
(PMS Instruments, Corvallis, OR). La evaluación del potencial hídrico foliar se tomó en 
estos dos períodos de tiempo durante el día ya que en estos momentos las plantas 
presentan a priori los valores de potencial hídrico más alto y el más bajo del potencial, 
respectivamente, que representan puntos de alta y baja hidratación del vástago (shoot 
hydration) dados por la tensión del agua en el cuerpo de la planta (Machado et al., 2002 en 
Ribeiro et al., 2009), y previamente se realizó una curva diaria de potencial hídrico foliar 
para confirmar lo reportado en estos estudios. Para relacionar esta última medida con el 
estado hídrico del suelo, se instaló un tensiómetro (Irrometer Traxco SA, España) ubicado 
a 15 cm de profundidad para medir el potencial hídrico del suelo; ambos potenciales se 
reportaron en MPa.  
Igualmente se calculó el potencial hídrico atmosférico (Ψatm) debido a que la planta 
responde frente a los gradientes de potencial para movimiento del agua y nutrientes, así 
como demás procesos fisiológicos, y porque además está relacionado con los factores 
ambientales. Este calculó se hizo a partir de los datos de Ta y HR monitoreados con la 
estación metereológica a partir de Solarte et al. (2010b).  
 
2.5. Análisis estadístico 
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2.5.1. Cambios diurnos en las variables ecofisiológicas 
 
Las medidas de las diferentes hojas registradas en cada planta y cada punto del día (rangos 
de horas) fueron promediadas con el objetivo de que cada planta representara una réplica. 
Primero se tomaron los datos con el objetivo de comparar entre hora por cada uno de los 
siete estados fenológicos entre las dos fincas las diferencias entre las variables 
ecofisiológicas, así se graficaron Boxplot y establecer si había diferencias significativas a 
partir de las medianas (Anexos, Fig. 7.3). Sólo algunas medidas muy puntuales de algunas 
variables a horas específicas tuvieron diferentes en los Boxplot, por esta razón se 
realizaron ANOVAs (con variables transformadas con logaritmo base 10) de dos vías 
teniendo como factores fijos la zona evaluada y estados fenológicos. Se agruparon los tres 
estados fenológicos en fase vegetativa (Código BBCH 19-34, 37-39 y 203-213) y los 
cuatro estados fenológicos en fase reproductiva (Código BBCH 51-58, 65-69-70, 79-81 y 
88-89) y así evaluar todos los posibles emparejamientos. Posteriormente se realizó una 
prueba de Tukey (p < 0,01) para examinar si las medias de las diferentes variables del 
mismo estado fenológico (vegetativo y reproductivo) eran diferentes entre sitios.  
 
2.5.2. Efecto de variables ambientales sobre respuesta ecofisiológica 
 
Se realizó una modelación por pasos o “path modeling” para determinar la influencia de 
algunas variables ambientales sobre la respuesta de algunas variables ecofisiológicas 
medidas en estado vegetativo y reproductivo de plantas de granadilla (Passiflora ligularis 
Juss) en cada zona de estudio (zona baja – La Ceiba, y zona alta – La Merced). Este tipo 
de modelos son una variación de una regresión multivariante y, por tanto, permiten 
estudiar y modelar relaciones causales, de correlación o covarianza entre las distintas 
variables. Esto se hace con el objetivo de analizar cuál es el aporte que hacen las distintas 
variables independientes sobre el comportamiento de una variable o más variables 
 
 
dependientes, ya sean éstas variables observables o latentes (Pedhazur, 1997). El modelo a 
probar con este análisis fue construido a partir de las relaciones teóricas existentes entre las 
variables de intercambio gaseoso, fluorescencia de la clorofila a y variables ambientales 
propuestas por otros autores (Bassow y Bazzaz, 1998; Mengistu et al.; 2011; Pérez-
Martínez, 2013; Li et al., 2015). 
El modelo conceptual (Fig. 2.5.1) fue planteado a partir de la inferencia de la respuesta 
fisiológica de las plantas a las variables ambientales usadas en este estudio. En el modelo 
fueron así consideradas las posibles interacciones entre variables y su efecto sobre la 
respuesta fisiológica o sobre otras variables. Se tuvo en cuenta el DPV como una variable 
dependiente de HR y temperatura del aire (Ta) ya que su cálculo se deriva de estas dos, 
además influye sobre la respuesta fisiológica a nivel foliar. Barron-Gafford et al. (2007) 
indica que generalmente se usa la influencia combinada de Ta y DPV para explicar la 
respuesta fisiológica de las plantas por su alta correlación entre ellas y la dificultad de 
mantener constante DPV a través de estudios experimentales. Sin embargo, estas dos 
variables tienen un efecto independiente ya que la Ta influye directamente sobre la 
asimilación de CO2 y la conductancia estomática, pero el DPV solo influye directamente 
sobre la conductancia estomática e indirectamente sobre la asimilación de CO2 a través de 
los cambios en la conductancia estomática (Barron-Gafford et al., 2007); por estas razones 
se decidió evaluar cada variable (DPV, Ta y HR) separadamente. No se tuvieron en cuenta 
los potenciales hídricos ni el Fv/Fm por el número reducido de datos y porque solo se 
midieron en los puntos críticos en el día.  
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Fig. 2.5.1. Modelo conceptual para las relaciones causales de variables ambientales 
sobre variables de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila a. En la 
primera columna se ilustran las variables ambientales y en las demás las variables 
fisiológicas. Las flechas van de la variable independiente a la dependiente y se ilustra 
con un signo positivo o negativo el tipo de relación (directa o inversa, 
respectivamente). Radiación fotosintéticamente activa (PAR), carbono atmosférico 
(Ca), temperatura del aire (Ta), humedad relativa del aire (HR), Déficit de presión de 
vapor (DPV), eficiencia de operación del fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular 
(Ci), temperatura de la hoja (Tl), conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), 































En la Fig. 2.5.1 se muestra una aproximación del modelo conceptual de la influencia de 
algunas vairables ambientales sobre variables de intercambio gaseoso y fluorescencia de la 
clorofila a. Las líneas con una sola fecha indican la fuerza de influencia de una variable 
sobre otra, las líneas de color verde indican una influencia positiva (+), mientras las rojas 
una negativa (-). Si la flecha tiene dos puntas se está indicando una correlación entre las 
dos variables, si están punteadas es porque es una correlación entre variables 
independientes – ambientales (tienen comportamiento similar, pero una no influye a la 
otra). El grosor de la línea indica el coeficiente o el grado de influencia o relación entre 
variables. 
Cada modelo fue probado independientemente para los estados vegetativo y reproductivo 
de las plantas crecidas bajo condiciones ambientales (zona baja – La Ceiba, y zona alta – 
La Merced), con un nivel de significancia de p ≤ 0,05. Los modelos fueron elaborados y 
realizados en el software estadístico R v3.0.2 (CRAN R 2017) con los paquetes “lavaan” 
(Rosseel, 2012) y “semplot”. Los modelos se realizaron sobre variables previamente 
estandarizadas (normales). El grado de significancia estadístico lo da el mismo modelo. 
Para cada modelo se indica la significancia por medio del método de máxima 
verosimilitud con una prueba chi cuadrado, al interior de cada modelo se probaron las 
relaciones de las variables por medio de una prueba normal donde fue significativas las 




3.1. Curvas de respuesta fotosintética a la luz  
 
En la Fig. 3.1.1 y Tabla 3.1.1 se resumen los parámetros obtenidos a partir de la curva de 
saturación lumínica de la fotosíntesis para el estado fenológico vegetativo y reproductivo. 
En el estado vegetativo, las plantas crecidas en la zona baja (La Ceiba) presentan una 
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mayor capacidad fotosintética respecto a las plantas crecidas en la zona alta (La Merced), 
evidenciándose en una mayor tasa fotosintética máxima (Amáx) y mayor rendimiento 
cuántico (α). El punto de compensación por luz (LCP) y el valor de tasa de respiración en 
oscuridad (RD) también es mayor en la zona baja (Fig. 3.1.1A,B; Tabla 3.1.1).   
En el estado reproductivo, en comparación al vegetativo se observa una reducción de Amáx 
en las plantas de ambas zonas evaluadas (Tabla 3.1.1). La RD tuvo una disminución en las 
plantas de la zona baja, pero un aumento en las plantas crecidas en la zona alta; en las 
plantas de esta última zona también aumentó hasta tres veces el LCP y el α en el estado 
reproductivo.  
   
Fig. 3.1.1. Curvas de saturación lumínica de la fotosíntesis en plantas de granadilla en 
estado vegetativo y reproductivo. Low – Veg: Zona baja estado vegetativo (r2 =0,97), 
High – Veg: Zona alta estado vegetativo vegetativo (r2 =0,96); Low – Rep: Zona baja 












0 500 1000 1500 2000 
High - Veg 
Low - Veg 
Low - Rep 




Zona baja  Zona alta 
 
Vegetativo Reproductivo Vegetativo Reproductivo 
Amáx 19,44 ± 0,54 15,51± 0,26 17,82 ± 0,79 15,55 ± 0,24 
RD 4,23 ±  0,59 2,38 ± 0,26 0,1 ± 0,16 2,33 ± 0,21 
LCP 39,68  39,93 7,15  40,86 
α 0,036 ± 0,00 0,035 ± 0,00  0,017 ± 0,00  0,035 ± 0,00 
K 142,52 ± 18,18 220,19 ± 18,36 1249,1 ± 134,7 232,13 ± 17,49  
r2 0,97 0,99 0,96 0,99 
 
Tabla 3.1.1. Parámetros estimados a partir del ajuste de las curvas de saturación 
lumínica de la fotosíntesis en plantas de granadilla en estado vegetativo y 
reproductivo. Tasa fotosintética máxima (Amáx), tasa de respiración en oscuridad 
(RD), punto de compensación por luz (LCP), rendimiento cuántico de PSII (α) y K 
definida como 1/2 de la PPFD saturante (µmol fotones m-2 s-1) (n = 3).  
3.2. Cambios diurnos en las condiciones ambientales en las 
zonas de estudio 
 
Para entender la respuesta fisiológica de las plantas de Passiflora ligularis a las 
condiciones ambientales locales se analizaron los cambios diurnos (Fig. 3.2.1). La 
radiación fotosintéticamente activa (PAR) es baja al comienzo de la mañana (7:00 h), y va 
incrementando rápidamente hasta alcanzar picos máximos hacia el mediodía y comienza a 
disminuir hacia las 15:00 h; la zona alta (2.232 m) registró valores de PAR mayores 
respecto a la zona baja (2.060 m) (Fig. 3.2.1A). La temperatura del aire (Ta) incrementó 
con el aumento de la PAR y después disminuyó gradualmente, siendo mayor en la mañana 
para la zona baja en comparación a la de mayor altitud (Fig. 3.2.1B). El DPV es bajo al 
comienzo de la mañana, va aumentando rápidamente hacia el mediodía y comienza a 
disminuir hacia las 15:00 h, siguiendo una tendencia similar a la Ta; el DPV fue mayor en 
la zona baja en comparación a la zona alta (Fig. 3.2.1C). La fluctuación diaria de la 
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humedad relativa atmosférica (HR) es opuesta a la PAR, Ta y DPV, con valores máximos 
antes de las 7:00 h seguido de una rápida disminución, y un incremento nuevamente 
después 18:00 h (Fig. 3.2.1D). El potencial atmosférico (Ψatm) sigue una tendencia similar 
a la HR siendo sus valores más bajos hacia el mediodía y valores altos en la madrugada 
(0:00 a 4:00 h) (Fig. 3.2.1E). Es evidente, que los valores extremos de todas las variables 
ambientales suceden a la misma hora del día (Fig. 3.2.1). 
El promedio diario de PAR entre 6:00 - 17:00 h en la zona baja fue de 555 µmol fotones 
m-2 s-1 y en la zona alta de 708 µmol fotones m-2 s-1. La temperatura del aire (Ta) diaria 
promedio fue de 18ºC para la zona baja y 16ºC en la zona alta, y la Ta nocturna de 15ºC 
para la zona baja y 14ºC en la zona alta. La humedad relativa atmosférica (HR), promedio 
en el día, para la zona baja fue de 80% y la zona alta de 88%, respectivamente, mientras la 
nocturna de 87% para la zona baja y 96% para la zona alta. La precipitación media anual 
para la zona baja fue de 1.200 mm y para la zona alta fue de 1.380 mm. El déficit hídrico 
de vapor promedio  (DPV) diario fue de 0.4 kPa para la zona baja y de 0.2 kPa para la zona 
alta. El Ψatm al mediodía fue de -34 MPa en la zona baja y -26 MPa en la zona alta; en pre 





Fig. 3.2.1. Cambios diurnos en (A) radiación fotosintéticamente activa (PAR), (B) 
temperatura del aire (Ta), (C) Déficit de presión de vapor (DPV), (D) humedad 
relativa del aire (HR) y E) Potencial atmosférico (Ψatm) (Mpa) en cada zona evaluada. 
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3.3. Cambios diurnos en el intercambio gaseoso y la 
fluorescencia de la clorofila a 
 
Se realizó un primer análisis estadístico para establecer si había diferencias significativas 
de las variables ecofisiológicas (intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila a) 
entre horas por cada estado fenológico evaluado entre las dos zonas de estudio (los cuales 
se referenciarán como Anexos, Fig. 7.3). Se realizó un Boxplot por cada variable 
ecofisiológica para observar diferencias en las medianas de las variables entre horas por 
cada estado fenológico entre las dos zonas de estudio. Cada Boxplot presenta una muesca 
(el triángulo lateral), y si las muescas de dos Boxplot a comparar no se sobrelapan entre sí 
(ej. Tasa fotosintética - A a las 13:00 h en el estado reproductivo (Anexos, Fig. 7.3) es 
porque las medianas son significativamente diferentes entre sí (Chambers et al., 1983). De 
acuerdo a lo anterior, dado que las diferencias significativas entre las plantas de las dos 
zonas evaluadas se presentan en  puntos de muestreo específicos (algunos estados  
fenológicos), se decidió realizar un solo análisis para el estado vegetativo y reproductivo.  
Sólo algunas medidas de variables ecofisiológicas en puntos de muestreo mostraron ser 
diferentes (Anexos, Fig. 7.3). La A y E mostraron diferencias en el estado vegetativo 
BBCH 37-39, donde es mayor para las plantas de la zona baja (2.060 m) al comienzo de la 
mañana (7:00 h) hasta la tarde (15:00 h) (Anexos, Fig. 7.3), este mismo comportamiento 
de E se presenta en el estado reproductivo BBCH 51-58 pero el valor es mayor en las 
plantas de la zona alta (2.232 m). En el estado reproductivo BBCH 79-81 la tasa 
fotosintética (A) es mayor en las plantas crecidas en la zona baja entre 13-15:00 h respecto 
a las plantas crecidas en la zona alta. La conductancia estomática (Gs) es 
significativamente mayor a lo largo del día en el estado vegetativo BBCH 19-34 y 
reproductivo BBCH 79-81 para las plantas de la zona baja en comparación a las plantas en 
la zona alta, pero mayor para esta última zona en el estado reproductivo BBCH 65-70 a las 
11:00 h y 15:00 h (Anexos, Fig. 7.3). Es importante destacar que este mismo 
comportamiento diurno de Gs en los diferentes estados fenológicos se observa para la 
 
 
relación Ci/Ca (Anexos, Fig.7.3). El WUEe en el estado reproductivo BBCH 51-58 es 
mayor para las plantas de la zona baja respecto a las plantas de la zona alta durante la 
mañana (9:00 a 13:00 h); mientras en el estado vegetativo BBCH 19-34 y reproductivo 
BBCH 79-81 el mismo comportamiento ocurre en la tarde (13:00 a 17:00 h) (Anexos, Fig. 
7.3).  
 
En cuanto a los parámetros de la fluorescencia de clorofila a, la eficiencia de operación del 
fotosistema II (ΦPSII) fue significativamente mayor en las plantas de la zona baja, a lo largo 
del día en el estado reproductivo BBCH 51-58; mientras que en los tres estados 
vegetativos la diferencia se observó en la mañana (9:00 a 13:00 h). El ΦPSII en el estado 
BBCH 19-34 fue mayor en la zona baja, mientras en BBCH 37-39 y BBCH 203-213 fue 
mayor para la zona alta (Anexos, Fig. 7.3). En los estados reproductivos el ΦPSII aumentó 
en la tarde probablemente por la reducción en la intensidad lumínica. La ETR fue 
diferencial en el estado BBCH 19-34 y BBCH 88-89 (excepto a las 11:00 h) siendo mayor 
en las plantas de la zona alta respecto a la zona baja. En los estados reproductivos la 
tendencia fue un ETR mayor para las plantas de la zona baja en comparación con las 
plantas de la zona alta, en la mañana (9:00 a 13:00 h) (Anexos, Fig. 7.3). 
En general, los estados donde se observan mayores diferencias significativas entre zonas 
de estudio a lo largo del día es en el estado vegetativo BBCH 37-39 (tallo principal de la 
planta ha alcanzado el 70-100% de su longitud máxima) y el estado reproductivo BBCH 
51-58 (botón floral visible hasta máximo tamaño del cartucho floral) y BBCH 79-81 
(plena floración, cuajado de fruto y fruto visible) (Anexos, Fig. 7.3). 
De acuerdo a lo anterior, sólo algunas medidas muy puntuales de algunas variables a horas 
específicas tuvieron diferentes en los Boxplot, se agruparon los tres estados fenológicos en 
fase vegetativa (Código BBCH 19-34, 37-39 y 203-213) y los cuatro estados fenológicos 
en fase reproductiva (Código BBCH 51-58, 65-69-70, 79-81 y 88-89) y se realizaron 
ANOVAs (con variables transformadas con logaritmo base 10) de dos vías teniendo como 
factores fijos la zona evaluada y estados fenológicos (uno vegetativo y uno reproductivo). 
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En la Fig. 3.3.1, se muestra el comportamiento diurno de las variables de intercambio 
gaseoso y la fluorescencia de la clorofila a de plantas de granadilla en estado vegetativo 
(Código BBCH 19-34, 37-39 y 203-213) para las dos zonas de estudio. La tasa 
fotosintética (A) es alta en la mañana (9:00 h) siendo para las plantas de la zona baja 
mayor que para las plantas de la zona alta (p<0,05); para ambas zonas a medida que 
aumenta la PAR a lo largo del día la A disminuye (Fig. 3.3.1A). El mismo comportamiento 
a lo largo del día se observa para la tasa transpiratoria (E) y la conductancia estomática 
(Gs) con picos temprano en la mañana (11:00 h para E y 9:00 h para Gs) (p<0,05), y 
disminución a lo largo del día, presentando los valores más altos en las plantas de la zona 
baja respecto a la zona alta (Fig. 3.3.1B). En la tarde, Gs es significativamente mayor en la 
zona baja (p<0,05).  
El cambio diurno para el caso de E y Gs es similar a la humedad relativa (HR) e inverso a 
la temperatura del aire (Ta) y al déficit de presión de vapor (DPV) (Fig. 3.1.1). El cambio 
diurno en la relación de concentraciones de CO2 intercelular y ambiental (Ci/Ca) es tener 
valores bajos a lo largo del día (0,38-0,50), con un pico a las 17:00 h para las plantas de 
ambas zonas pero significativamente mayor (p<0,05) en las plantas de la zona baja (Fig. 
3.3.1D). A las 9:00 h la relación Ci/Ca es mayor en las plantas de la zona baja (p<0,05), lo 
cual podría estar relacionado con A y Gs en este momento del día. El cambio diurno del 
uso eficiente del agua (WUEe) en las plantas exhibe un patrón de “picos máximos y 
mínimos”, se observa un descenso rápido entre 9:00 h a 11:00 h, luego vuelve a aumentar 
para las plantas de ambas zonas de estudio, y sólo se presenta diferencia significativa 
(p<0,05) entre las zonas a las 15:00 h con un pico en las plantas crecidas en la zona baja 
(Fig. 3.3.1E).  
En cuanto a las variables de fluorescencia de la clorofila a, la eficiencia de operación del 
fotosistema II (ΦPSII), en la mañana se presentan los valores más bajos y va incrementando 
en la tarde (Fig. 3.3.1F) siguiendo la tendencia inversa a la PAR y la Ta (Fig. 3.1.1). Solo 
se observa una diferencia a las 11:00 h donde es mayor en la zona alta, y a las 13:00 h es 
mayor en la zona baja (p<0,05) (Fig. 3.3.1F). La tasa de transporte de electrones lineal 
 
 
(ETR) es diferente para las dos zonas de estudio (p<0,05), a las 9:00 h las plantas de la 
zona alta presenta el mayor valor así como entre las 13:00 h a 15:00 h (Fig. 3.3.1G).  
 
Fig. 3.3.1. Cambios diurnos en (A) tasa fotosintética (A), (B) tasa transpiratoria (E), 
(C) conductancia estomática (Gs), (D) relación de concentraciones de CO2 
intercelular y ambiental (Ci/Ca), (E) uso eficiente del agua (WUEe), (F) eficiencia de 
operación del fotosistema II (ΦPSII), y (G) tasa de transporte de electrones lineal 
(ETR) de plantas de granadilla en estado vegetativo en cada zona de estudio. Los 
valores representan la media ± error estándar (n = 15). Letras diferentes indican 
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En la Fig. 3.3.2., se muestra el comportamiento diurno de las variables de intercambio 
gaseoso y la fluorescencia de la clorofila a en estado reproductivo (Código BBCH 51-58, 
65-69-70, 79-81 y 88-89) para las plantas de las dos zonas de estudio. Se observa en la Fig. 
3.3.2A, que la tasa fotosintética (A) presenta valores altos en las primeras horas de la 
mañana y hacia el mediodía (9:00 a 13:00 h). Las plantas de la zona baja presentan una 
mayor A (p<0,05) respecto a las plantas de la zona alta en horas de mayor PAR (13:00 h) 
(Fig. 3.1.1A), y disminuye significativamente en la tarde (17:00 h). Un comportamiento 
similar a lo largo del día se observa con la tasa transpiratoria (E), pero es mayor en las 
plantas en la zona alta en comparación con las plantas de la zona baja (Fig. 3.3.2B). La 
conductancia estomática (Gs) es mayor en las primeras horas de la mañana, siendo 
significativamente mayor en las plantas de la zona baja (p<0,05) (Fig. 3.3.2C). Este 
cambio diurno tiene un comportamiento similar a la humedad relativa (HR) e inverso a la 
temperatura del aire (Ta) y al déficit de presión de vapor (DPV) (Fig. 3.1.1). El cambio 
diurno en la relación Ci/Ca presenta un comportamiento similar al estado vegetativo donde 
la tendencia es tener valores bajos a lo largo del día (ca. 0,45), se observa un pico máximo 
a las 17:00 h para las plantas de ambas zonas pero significativamente mayor (p<0,05) en 
las plantas de la zona baja (Fig. 3.3.2D). En cuanto al uso eficiente del agua (WUEe) las 
plantas de la zona baja presentan un pico hacia el mediodía (13:00 h), mientras las plantas 
de la zona alta a esa misma hora presenta el valor más bajo en el día (p<0,05) (Fig. 
3.3.2E). 
Para las variables de fluorescencia de la clorofila a, la eficiencia de operación del 
fotosistema II (ΦPSII) presenta valores bajos en la mañana que se incrementan después del 
mediodía (p<0,05) (Fig. 3.3.2F), y muestra una tendencia inversa a la PAR y la Ta (Fig. 
3.1.1), similar a lo observado en el estado vegetativo (Fig. 3.3.1F). La tasa de transporte de 
electrones lineal (ETR) presenta la tendencia contraria a ΦPSII, siendo mayor en las 
primeras horas de la mañana y disminuye en la tarde (Fig. 3.3.2G). Las plantas de la zona 
baja presentan mayores valores en la mañana, pero menores en la tarde respecto a las 




Fig. 3.3.2. Cambios diurnos en (A) tasa fotosintética (A), (B) tasa transpiratoria (E), 
(C) conductancia estomática (Gs), (D) relación de concentraciones de CO2 
intercelular y ambiental (Ci/Ca), (E) uso eficiente del agua (WUEe), (F) eficiencia de 
operación del fotosistema II (ΦPSII), y (G) tasa de transporte de electrones lineal 
(ETR) de plantas de granadilla en estado reproductivo en cada zona de estudio. Los 
valores representan la media ± error estándar (n = 15). Letras diferentes indican 
diferencia significativa de comparación de medias por Tukey (p < 0,05). 
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3.4. Cambios a mediodía y pre alba en el potencial hídrico y 
Fv/Fm 
 
Las medidas realizadas en pre alba y al mediodía del potencial hídrico del suelo (ΨS), 
potencial hídrico foliar (ΨL) y la eficiencia fotoquímica máxima potencial del fotosistema 
II (Fv/Fm) se presentan en la Tabla 3.4.1. El potencial atmosférico (Ψatm) como se 
mencionó en la Fig. 3.2.1E, sigue una tendencia similar a la HR siendo sus valores más 
bajos hacia el mediodía y valores altos en la madrugada (0:00 a 4:00 h). Adicionalmente, 
el Ψatm es mucho menor en las plantas de la zona alta al mediodía (-26 MPa) y pre alba (-
1,6 MPa) en comparación a las plantas de la zona baja (-34 MPa al mediodía, y -16 MPa 
pre alba) (Fig. 3.2.1E). En la zona baja la HR es menor pero la Ta y el DPV son mayores 
en comparación a la zona alta (Fig. 3.2.1). En la tabla 3.4.1, el Ψatm es decreciente hacia el 
mediodía cuando la demanda de evapotranspiración en mayor, y en prealba los valores 
aumentan. 
En estado vegetativo el ΨL evidencia diferencias significativas entre horas (pre alba-
mediodía), zonas de estudio y la interacción entre ambas (Tabla 3.4.1; Anexos, Fig. 7.5), la 
única comparación que no es diferente es la medida de pre alba. En estado reproductivo, la 
diferencia significativa es entre horas, siendo diferentes dentro de la misma zonas de 
estudio la medida en pre alba y mediodía. En cuanto al ΨS y Fv/Fm no presentaron 
diferencia significativa. 
  
Hour ΨS (MPa) ΨL (MPa) Ψatm (MPa) Fv/Fm 
Vegetativo 
Zona baja 
Pre alba -0,01 ± 0,006a -0,13 ± 0,06a -17,11 ± 4,37 0,86 ± 0,01 
Mediodía -0,02 ± 0,007a -0,21 ± 0,04bc   -35,31 ± 11,00 - 
Zona alta 
Pre alba -0,01 ± 0,002a -0,13 ± 0,03a -1,08 ± 1,32 0,86 ± 0,02 
Mediodía -0,01 ± 0,002a -0,17 ± 0,03bd -16,95 ± 11,46 - 
Reproductivo 
Zona baja 
Pre alba -0,01 ± 0,015a -0,09 ± 0,03a   -15,28 ± 4,34 0,86 ± 0,02 
Mediodía -0,01 ± 0,007a -0,15 ± 0,03b   -34,31 ± 13,77 - 
Zona alta Pre alba -0,02 ± 0,008a -0,09 ±  0,04a  -3,42 ± 2,48 0,86 ± 0,02 
 
 
Mediodía -0,02 ± 0,007a -0,15 ± 0,04bc -29,19 ± 5,48 - 
Tabla 3.4.1. Cambios a mediodía y pre alba en el potencial hídrico foliar (ΨL), 
potencial hídrico del suelo (ΨS), potencial hídrico atmosférico (Ψatm) y la eficiencia 
fotoquímica máxima potencial del fotosistema II (Fv/Fm) en plantas de granadilla en 
estado vegetativo y reproductivo. Letras diferentes indican diferencia significativa de 
comparación de medias por Tukey (p < 0,05). 
 
3.5. Patrones de respuesta de intercambio gaseoso y la 
fluorescencia de la clorofila a a variables ambientales 
 
Los modelos paso a paso de ambas zonas de estudio confirman parcialmente el modelo 
conceptual (Fig. 2.5.1). Se determinó un modelo para cada zona evaluada y estado 
fenológico (vegetativo y reproductivo, general). Los modelos paso a paso de la influencia 
de variables ambientales sobre la respuesta ecofisiológica de las plantas de granadilla en la 
zona baja (La Ceiba a 2.060 m) y la zona alta (La Merced a 2.232 m) en estado vegetativo 
y reproductivo se observan en las Fig. 3.5.1 - 3.5.4. En general la mayoría de relaciones 
son significativas (Anexos, Fig. 7.5).  
Para el estado vegetativo en la zona baja (Fig. 3.5.1) la variable fisiológica más 
influenciada por variables ambientales es la conductancia estomática (Gs), tiene fuerte 
influencia negativa por la humedad relativa (HR) (-0,84), la temperatura del aire (Ta) y el 
déficit de presión de vapor (DPV), mientras la concentración de CO2 ambiental (Ca) es 
significativa (p≤0,05) pero con muy bajo grado de influencia (Anexos, Fig. 7.5). La 
radiación fotosintéticamente activa (PAR) tiene relación significativa (p≤0,05) pero muy 
baja influencia positiva sobre la tasa fotosintética (A) y negativa para la eficiencia de 
operación del fotosistema II (ΦPSII), y por tanto influencia negativa sobre A. El DPV tiene 
baja influencia positiva sobre la tasa transpiratoria (E). Para las relaciones entre variables 
de intercambio gaseoso, se observa que A tiene menor influencia sobre el WUEe (ya que E 
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tiene mayor peso sobre ésta), mientras sobre Ci tiene mayor influencia negativa. La Gs 
tiene influencia positiva muy fuerte sobre A, Ci y E. Se observan correlaciones muy fuertes 
entre variables independientes (PAR-HR con -0,90; PAR-Ta con 0,48 y HR-Ta con -0,54). 
La influencia de la HR sobre el DPV fue mayor que la Ta, así que a mayor HR menor 
DPV.  
En el caso de las plantas de la zona alta en estado vegetativo a diferencia de la zona baja 
(Fig. 3.5.2), la conductancia estomática (Gs) tiene fuerte influencia positiva por la HR 
(1,04) y el DPV (1,11), y menor influencia por la Ta (0,24); la relación de Ca y Tl con Gs 
es significativa (p≤0,05) pero con muy bajo grado de influencia (Anexos, Fig. 7.5). La 
PAR en la zona alta tiene influencia positiva sobre la temperatura de la hoja (Tl) en 
comparación a la zona baja, y una relación muy negativa con ΦPSII y menor para A. La 
influencia de ΦPSII sobre A también es negativa como en la zona baja. En cuanto a las 
variables fisiológicas la Gs influye positivamente en menor grado sobre A, pero igual que 
sobre E y Ci. A diferencia de la zona baja, la influencia positiva de A sobre Ci es del doble 
en la zona alta. El DPV también tiene influencia positiva sobre la tasa transpiratoria (E), y 
ésta una influencia negativa sobre el WUEe (mientras A es negativa). Igual que en la zona 
baja, la influencia de la HR sobre el DPV fue mayor que la Ta. En cuanto a las 
correlaciones entre variables independientes son menos fuertes en comparación a la zona 
alta (PAR-HR con -0,29; PAR-Ta con 0,44 y HR-Ta con -0,97), pero significativas 





Fig. 3.5.1. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas de plantas de granadilla en 
estado vegetativo, en la zona baja (La Ceiba, 2.060 m). Radiación fotosintéticamente 
activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), humedad relativa 
del aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de operación del 
fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), 
conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso 
eficiente del agua (WUEe). Máxima verosimilitud chi cuadrado (p ≤ 0,05), el * P value 
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Fig. 3.5.2. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas de plantas de granadilla en 
estado vegetativo, en la zona alta (La Merced, 2.232 m). Radiación fotosintéticamente 
activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), humedad relativa 
del aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de operación del 
fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja (Tl), 
conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso 
eficiente del agua (WUEe). Máxima verosimilitud chi cuadrado (p ≤ 0,05), el * P value 


































En las Fig. 3.5.3 y 3.5.4 se observan las relaciones encontradas de las variables 
ambientales sobre la respuesta ecofisiológica de las plantas de granadilla en estado 
reproductivo en la zona baja (La Ceiba a 2.060 m) y la zona alta (La Merced a 2.232 m), 
respectivamente. 
En comparación con el estado vegetativo, en las plantas de la zona baja en el estado 
reproductivo (Fig. 3.5.3) sólo la temperatura del aire (Ta) tiene una relación significativa 
(p≤0,05) sobre sobre la Gs, y su influencia es positiva (0,52). La radiación 
fotosintéticamente activa (PAR) tiene una relación significativa (p≤0,05) sobre A, y la 
temperatura de la hoja (Tl) (Anexos, Fig. 7.5) pero con mayor grado de influencia positiva 
sobre A y negativa sobre ΦPSII; la influencia de esta última sobre A es muy baja. Sigue 
existiendo una influencia de Gs sobre E pero menor sobre A en comparación con el estado 
vegetativo. La influencia positiva de Gs y negativo de A sobre Ci es muy alta con respecto 
al estado vegetativo (1,1 y -0,81, respectivamente). La influencia de E y A sobre el WUEe 
son iguales y de similar magnitud que las del estado vegetativo. La magnitud de la 
influencia de Ta sobre DPV es mayor (-1,08), pero en el caso de la HR esta magnitud 
disminuye considerablemente y pasó de ser positiva a negativa en el estado reproductivo 
(Fig. 3.5.3). Las correlaciones entre variables independientes son todas significativas, y 
presentan mayor grado de influencia que en el estado vegetativo (PAR-HR con -0,60; 
PAR-Ta con 0,72 y HR-Ta con -0,96).  
Para las plantas de la zona alta en estado reproductivo (Fig. 3.5.4) en comparación con la 
zona baja (Fig. 3.5.3), se observa menor grado de influencia en la mayoría de las variables 
tanto ambientales como fisiológicas, pero la mayoría de las relaciones son significativas 
(p≤0,05) (Anexos, Fig. 7.5). La conductancia estomática (Gs) es la variable que presenta 
más influencia por variables ambientales como la HR (1,65), la Ta (0,69) y el DPV (0,81), 
tienen efecto positivo y de mayor magnitud respecto a la respuesta en el estado vegetativo 
en la misma zona (Fig. 3.5.2) y mayor que la zona baja en plantas en estado reproductivo 
(Fig. 3.5.3); también tiene una alta influencia sobre A (0,76). La PAR tiene baja influencia 
sobre variables como A (0,15) y ΦPSII (0,30).  La A tiene el mismo efecto negativo sobre la 
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Ci (-0,64). Como sucede en los demás estados evaluados, la influencia negativa de la HR 
sobre DPV (-1,21) fue significativamente mayor que la Ta (-0,24), así que a mayor HR 
menor DPV. Todas las correlaciones entre variables ambientales son significativas 




Fig. 3.5.3. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 































estado reproductivo, en la zona baja (La Ceiba a 2.060 m). Radiación 
fotosintéticamente activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura del aire (Ta), 
humedad relativa del aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), eficiencia de 
operación del fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular (Ci), temperatura de la hoja 
(Tl), conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E) y uso 
eficiente del agua (WUEe). Máxima verosimilitud chi cuadrado (p ≤ 0,05), el * P value 
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Fig. 3.5.4. Modelo resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia de las 
variables ambientales sobre algunas variables fisiológicas en plantas de granadilla en 
estado reproductivo, en la zona alta (La Merced a 2.232 m) en estado reproductivo. 
Radiación fotosintéticamente activa (PAR), carbono atmosférico (Ca), temperatura 
del aire (Ta), humedad relativa del aire (HR), Déficit de presión de vapor (DPV), 
eficiencia de operación del fotosistema II (ΦPSII), carbono intercelular (Ci), 
temperatura de la hoja (Tl), conductancia estomática (Gs), tasa fotosintética (A), tasa 
transpiratoria (E) y uso eficiente del agua (WUEe). Máxima verosimilitud chi 
cuadrado (p ≤ 0,05), el * P value indica las diferencias significativas encontradas 
entre una variable con la otra.   
 
 
4. Discusión  
 
4.1. Curvas de respuesta fotosintética a la luz 
 
Los parámetros de las curvas de respuesta fotosintética a la luz en estado vegetativo y 
reproductivo presentan una capacidad fotosintética alta, evidenciada por la tasa 
fotosintética máxima (Amáx) entre 17-19 µmol CO2 m-2 s-1 para el estado vegetativo y de 15 
µmol CO2 m-2 s-1 en promedio en estado reproductivo (Tabla 3.1.1). Estos valores de Amáx 
son más altos en comparación a los registrados en el comportamiento diurno de la tasa 
fotosintética (A) donde no superan los 13 µmol CO2 m-2 s-1 (Fig. 3.3.1A y 3.3.2A). Este 
comportamiento de altos valores de Amáx en plantas expuestas a máximos de radiación con 
disminución de tasa fotosintética diaria se ha reportado en Passiflora palmeri var. 
sublanceolata (Pires et al., 2011), P. “Aninha” (Abreu et al., 2014) y P. edulis Sims f. 
 
 
flavicarpa (Zanella et al., 2006 en Abreu et al., 2014), indicando una respuesta de 
aclimatación de la especie a ambientes con radiaciones fluctuantes. 
Otra posible explicación a esta diferencia en las tasas fotosintéticas puede estar relacionada 
con los cambios microclimáticos que se dan a lo largo del día como se ha reportado en 
ecosistemas de bosque tropical, donde las copas de los árboles en días soleados están 
expuestos a altas radiaciones y temperatura del aire y baja humedad (alto DPV) 
generalmente hacia el mediodía, pero en días “cerrados” o con alta nubosidad ocurre lo 
contrario (Zhang et al., 2009).  
Aunque en la zona alta (La Merced a 2.232 m) presenta los valores más altos de la PAR 
diurna promedio (Fig. 3.1.1A), probablemente con el aumento en la altitud se incrementa 
la radiación principalmente luz ultravioleta y el infrarrojo (Fischer et al., 2009) y la 
humedad relativa atmosférica, aunque se observó nubosidad a lo largo del día durante los 
muestreos. Algunos autores (Rocha et al., 2004; Gregoriou et al., 2007) han observado que 
la PAR puede fluctuar por los cambios de cobertura de nubes que pueden afectar procesos 
fotosintéticos dependientes de luz, por tanto influir sobre la respuesta en la tasa 
fotosintética de las plantas ya que pueden presentarse rayos de luz saturante repentinos por 
cambios en la nubosidad que pueden tener efecto sustancial en la ganancia de carbono, y 
por ende en la tasa fotosintética (Kirschbaum y Pearcy, 1988). El comportamiento 
observado en ambas zonas de estudio al evidenciar altas Amáx en comparación a la tasa 
fotosintética neta (A) en las horas de mayor radiación en el día, sugiere que las plantas de 
granadilla tienen la capacidad de realizar fotosíntesis a valores bajos de radiación, ya que 
las características de las curvas de respuesta fotosintética a la luz se relacionan con 
mecanismos reportados para plantas que se aclimatan o que presentan alta plasticidad a 
ambientes de sombra como: disminuir la conductancia estomática (Gs), la tasa 
transpiratoria (E), la tasa de transporte de electrones (ETR), entre otras (Pires et al., 2011; 
Abreu et al., 2014).  
En el estado vegetativo para las plantas de la zona alta, el valor de la respiración nocturna 
(RD), el punto de compensación por luz (LCP) y el rendimiento cuántico de PSII (α) 
presentan los valores más bajos en comparación a la zona baja (Tabla 3.1.1), a pesar de 
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usar la mayor PPFD saturante en comparación con las demás curvas (1408 µmol fotones 
m-2s-1), y un menor valor para las plantas en estado reproductivo (968 µmol fotones m-2s-1) 
en la misma zona. En híbridos de Passiflora sp. se han reportado valores de LCP y RD 
bajos (Pires et al., 2011; Abreu et al., 2014) evidenciando que en estas especies como la 
granadilla puede haber un incremento de ganancia de carbono con baja radiación, y por lo 
tanto mayor eficiencia invertida en la maquinaria fotosintética. Este mismo 
comportamiento se ha observado en plantas de gulupa (Passiflora edulis Sims) crecidas en 
Cundinamarca, Colombia (Pérez-Martínez y Melgarejo, 2012).  
Las plantas de sombra tienen puntos de compensación (PCL) muy bajos en comparación 
con las plantas de sol, principalmente por presentar muy baja respiración nocturna (Zhang, 
2003), como sucede con el valor de RD (0,017) en el estado vegetativo de las plantas de la 
zona alta, lo que permite conservar mejor el carbono que en especies menos tolerantes, y 
por tanto, tener una mayor ganancia de carbono y mejor A cuando son bajos los niveles de 
luz (Craine y Reich, 2005). En contraste, los valores de los LCP y RD para los demás 
estados evaluados (en zona baja y zona alta), permitirían clasificar a la granadilla como 
una especie adaptada a luz, ya que en plantas de ambientes con alta intensidad de luz el 
valor de LCP oscila entre 10-20 µmol fotones m-2s-1 o más (Baltzer y Thomas, 2007; Taiz 
y Zeiger, 2010).  
Fernández et al. (2014) realizaron un estudio ecofisiológico en plantas de granadilla de 
algunas zonas similares a las de este estudio, en estado de fructificación en plantas de 
aproximadamente ocho años de edad. Algunos parámetros como Amáx y α fueron mayores, 
LCP menor y RD no varió si se comparan con los parámetros de la curva fotosintética en 
estado reproductivo para las plantas de granadilla en el presente estudio. En muchas 
especies se ha encontrado que variables fisiológicas como la conductancia estomática y la 
fotosíntesis disminuyen con el incremento de la edad de las plantas (Zufferey et al., 2002; 
Piper y Cavieres, 2010) ya que el aparato fotosintético varía con el desarrollo ontogénico 
de las hojas (Chondrogiannis y Grammatikopoulos 2016), así como a las dificultades que 
se generan en el flujo de agua a través de la planta (Piper y Cavieres, 2010). Teniendo en 
 
 
cuenta lo anterior, las plantas de granadilla en este estudio en el estado reproductivo se 
encuentran en su primer ciclo de desarrollo y se están “adaptando” a las condiciones 
ambientales de crecimiento; mientras que en las plantas de granadilla en el estudio de 
Fernández et al. (2014) (aún cuando las medidas se hacen en hojas en madurez fisiológica) 
los parámetros de la curva fotosintética indican una mejor adaptación a las condiciones 
ambientales como se observa con unas mayores tasas de Amáx y α.  
La plasticidad fisiológica es un mecanismo fundamental con el cual las especies responden 
a un cambio ambiental (Becklin et al., 2016), por lo tanto estos rasgos o características 
fotosintéticas son importantes para determinar la tolerancia o plasticidad de las plantas a 
cambios en los niveles de luz. Así, los parámetros de la curva de respuesta fotosintética a 
la luz para las plantas de las dos zonas evaluadas sugieren que la granadilla posee alta 
plasticidad a diferentes intensidades de luz (Pires et al., 2011; Abreu et al., 2014) y esto les 
permite mantener una alta capacidad fotosintética cuando las condiciones de radiación son 
fluctuantes. 
4.2. Cambios a mediodía y en pre alba en el potencial hídrico y 
Fv/Fm 
 
Se ha demostrado en muchos cultivos que la dinámica del estado hídrico de la planta es un 
factor importante en el rendimiento adecuado del cultivo (Gaudin et al., 2017), pues la 
reducción del rendimiento por limitaciones hídricas (ej. déficit hídrico del suelo) o alta 
demanda atmosférica (DPV) esté relacionado con posibles limitaciones estomáticas de la 
fotosíntesis que son determinados por la condición de estrés hídrico, ya que la principal 
respuesta fisiológica de la planta a este estrés es limitar la pérdida de agua por 
transpiración foliar, haciendo cierre estomático y evitando así un daño hidraúlico a la 
planta y una reducción de la fotosíntesis (Hernández-Santana et al., 2017). Para suelos 
donde se cultivan especies de Passiflora se ha reportado que un potencial hídrico del suelo 
(ΨS) inferior a -0,06 a -0,08 MPa es donde el rendimiento del cultivo podría verse afectado 
(Fischer et al., 2009); sin embargo, en los suelos de las zonas evaluadas el ΨS fue superior 
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a -0,02 MPa (Tabla 3.4.1). Estos potenciales hídricos del suelo son similares a los 
reportados en Fernández et al. (2014) para plantas de granadilla crecidas en suelos de la 
misma zona de estudio.  
El potencial hídrico foliar (ΨL) es un indicador del estado hídrico de las plantas y esta 
influenciado por factores ambientales como Ta, HR, DPV y la disponibilidad de agua en el 
suelo (Pérez-Martínez y Melgarejo, 2012). Los valores de ΨL para los diferentes estados 
fenológicos en las dos zonas de estudio fueron mucho mayores a los que se reportan para  
para especies de Passiflora sometidas a estrés por déficit  hídrico (-3,1 a -3,7 MPa) 
(Turner et al., 1996) y cercanos a los reportados para plantas bien drenadas (-0,9 MPa) 
(Turner et al., 1996; Pérez-Martínez y Melgarejo, 2015). En plantas de gulupa (Passiflora 
edulis Sims) en estado de fructificación se registraron valores entre -0,40 MPa a -1,3 MPa 
(Pérez-Martínez y Melgarejo, 2015). En plantas de granadilla en estado reproductivo de 
más de ocho años de edad crecidas en la misma zona baja (La Ceiba, Santa María) 
(Fernández et al., 2014) se reportaron valores del ΨL en pre alba de -0,17 a -0,2 MPa, y -
0,25 MPa al mediodía. Autores como Medrano y Flexas (2004) aseguran que para 
evidenciar algún grado de estrés en la planta se requieren valores de ΨL cercanos a -0,5 
MPa. 
El ΨL de plantas bien irrigadas fluctúa durante el día siguiendo la demanda evaporativa y 
la apertura de estomas a la luz. El valor máximo observado antes del amanecer (antes de 
las 6:00 h), es el resultado de un equilibrio entre los potenciales de agua del suelo (ΨS) y 
de la planta en ausencia de flujo de agua en plantas bien irrigadas (Tardieu y Simonneau, 
1998), y donde la pérdida transpiratoria por la superficie foliar es muy baja (Medrano y 
Flexas, 2004). Plantas que crecen en suelos con baja disponibilidad de agua tienen valores 
de ΨL decrecientes, así la medida en pre alba del potencial hídrico puede ser usado como 
un indicador confiable del máximo potencial del hídrico tanto del suelo como de las 
plantas. Los potenciales hídricos muestran una disminución en aquellas horas de mayor Ta 
y PAR, y se ha observado se recupera durante la noche o en pre alba (Morandi et al., 
2014). Por lo tanto, estos gradientes hídricos que se dan en la dinámica diaria a lo largo de 
 
 
la planta son responsables de impulsar los flujos del floema y xilema a través del sistema 
vascular de la planta; por lo tanto, los cambios en el potencial hídrico de las hojas pueden 
afectar indirectamente al transporte de agua y asimilados de los diferentes órganos 
vertedero, como los frutos en crecimiento (Morandi et al., 2014).  
Dos estrategias de manejo del agua se han descrito y permite clasificar a las plantas como 
isohídricas y anisohídricas dependiendo del comportamiento de su potencial hídrico a lo 
largo del día (Tardieu y Simmoneau, 1998), así como de la respuesta a altos valores de 
DPV hacia el mediodía (Locke y Ort, 2015). En las plantas isohídricas, el potencial hídrico 
foliar no varía de acuerdo a la demanda evaporativa del aire o el potencial hídrico del suelo 
ya que este último genera el aumento de la concentración de ácido absísico (ABA) 
xilemático, que a su vez obliga al cierre estomático para el mantenimiento de un potencial 
hídrico con variaciones mínimas. En estas plantas siempre que el ΨL tenga un pequeño 
descenso, se dará un aumento de la sensibilidad al ABA xilemático haciendo que se 
controle el potencial hídrico foliar más fuertemente que en las plantas anisohídricas. Por su 
parte, en las plantas anisohídricas el potencial hídrico no se mantiene cuando la demanda 
evaporativa o el potencial hídrico del suelo varían, de tal manera que sus valores cambian 
de acuerdo a los efectos de las variables climatológicas circundantes y los estomas 
permanecen abiertos a costa de la caída en el potencial hídrico foliar. Por tanto, el 
potencial hídrico foliar en un momento dado es el resultado del estado hídrico del suelo 
que determina la línea base del ΨL en ausencia de demanda evaporativa, y de la tasa de 
transpiración ligada a la demanda evaporativa de la atmósfera (Tardieu y Simmoneau, 
1998). De acuerdo a lo anterior, las plantas de granadilla en ambas zonas de estudio 
presentan un comportamiento anisohídrico y no presentan estrés por déficit hídrico en los 
tejidos foliares, como se ha reportado en Gulupa en localidades como Cundinamarca, 
Colombia (Pérez-Martínez y Melgarejo, 2012) y previamente en plantas de granadilla en el 
Huila, Colombia (Férnandez et al., 2014). 
Los valores de Fv/Fm en pre alba registrados para las dos zonas de estudio son superiores 
a 0,83 indicando un buen estado del aparato fotosintético (no hay daño del fotosistema, ni 
síntomas de estrés) de las plantas de granadilla bajo las condiciones ambientales evaluadas 
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(Maxwell y Johnson, 2000; Brestic y Zivcak, 2013), evidenciando una conversión eficiente 
de la energía lumínica a nivel del PSII (Baker, 2008). Valores entre 0,75 a 0,85 en Fv/Fm 
indican que el aparato fotosintético no ha sufrido daño, mientras valores por debajo de 
0,75 indican una situación de estrés,  que se evidenciaría en una reducción del potencial 
fotosintético de la planta (Dos Santos et al., 2013).  
 
4.3. Cambios diurnos y patrones de respuesta a variables 
ambientales sobre el intercambio gaseoso y la fluorescencia de 
la clorofila a 
 
El objetivo de medir el cambio diurno de algunas variables fisiológicas relacionadas con la 
fotosíntesis es para entender cómo la planta mantiene su balance interno entre varios 
componentes del proceso mientras responde a los cambios de las variables ambientales 
(Geiger y Servaites, 1994). La zona baja (La Ceiba) es la zona que está a menor altitud 
(2.060 m) por lo que se espera presente mayor temperatura atmosférica (Ta), menor 
humedad relativa (HR) y un mayor déficit de presión de vapor (DPV) en comparación a la 
zona alta (La Merced a 2.232 m).  
De acuerdo a los resultados de los cambios diurnos en los diferentes estados fenológicos, 
las zonas de estudio y los modelos paso a paso de la influencia de variables ambientales 
sobre la respuesta ecofisiológica de las plantas de granadilla se observa que la 
conductancia estomática (Gs) es la variable fisiológica sobre la que mayor efecto tienen las 
variables ambientales medidas en cada zona de estudio, ya que la Gs es sensible a factores 
ambientales como luz, concentración de CO2 y DPV (Ishida et al., 2006), entre otras. En 
las plantas de granadilla se observa que a mayor DPV hay una menor Gs y que la planta 
abre los estomas en horas de menor radiación (9:00 h). Mientras avanza la mañana y 
aumentan valores de variables como DPV, Ta y PAR la Gs disminuye, pero sin cierre total 
de estomas, posiblemente como un mecanismo para disipar el calor latente y así también 
 
 
reducir la tasa transpiratoria (E), como una estrategia para reducir la pérdida de agua 
(Morandi et al., 2014), así como aumento de el WUEe en la tarde (13:00 a 17:00 h). Este 
comportamiento de el WUEe tiene relación con los valores negativos al mediodía del ΨL 
ya que podrían indicar que la planta hace un mejor uso del agua en horas de mayor 
radiación y DPV. El alto DPV en horas de mayor Ta y PAR sugiere un incremento de E 
como se observa en el comportamiento diario, y de esta manera disminuir la Tl debido al 
alto calor latente de vaporización de agua (Dos Santos et al., 2013), que también es un 
comportamiento reportado en plantas anisohídricas (Comstock y Mencuccini, 1998). En 
otras pasifloras como P. “Aninha” y P. “Priscilla” se ha observado que a valores altos de 
DPV y Ta, el WUEe es mayor a medida que disminuye la apertura estomática (ej. 
disminución de Gs) limitando la salida de H2O, y por tanto favoreciendo el aumento del 
WUEe en la planta (Abreu et al., 2014). 
Algunos estudios han sugerido que el cierre estomático por incrementos de DPV ocurren 
en respuesta a un “feedback” por algunos aspectos de la transpiración y pérdida de agua 
por las hojas, más que una respuesta directa por la humedad (Addingtone et al., 2004). La 
Gs y E disminuyen en el transcurso del día a medida que aumenta el DPV, esto puede ser 
interpretado como el efecto “feed-forward” propuesto por Farquhar (1978) que indica que 
E disminuye a medida que DPV aumenta, sugiriendo que la dinámica de apertura/cierre de 
estomas es muy sensible a los cambios ambientales (Oren et al., 1999; Zhang, 2003; Pires 
et al., 2011). Este comportamiento se ha reportado en otras especies de frutales y cultivos 
como manzana (Giuliani et al., 1997; Zibordi et al., 2009), pera (Morandi et al., 2014) y 
cítricos (Ribeiro et al., 2009). Esta respuesta no solo es el resultado de la interacción de los 
factores exógenos como las fluctuaciones de las variables ambientales, también está 
influenciado por factores endógenos como los ciclos circadianos de las plantas que 
controlan este fenómeno y otros como patrones temporales de transcripción en la 
fotosíntesis, variación de flujos de acumulación de carbohidratos y este efecto “feed-
forward” estomático (Resco de Dios et al., 2016), ya que este ciclo circadiano muestra una 
variación u oscilación durante todo el día (24 horas). Addington et al. (2004) reportaron 
que en algunas especies de pino como Pinus palustris, la disminución de Gs en respuesta a 
incrementos del DPV permiten la regulación del ΨL para minimizar la tensión de la 
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columna de agua que se puede producir por la disminución de este potencial hídrico en la 
planta (prevenir ΨL sea muy negativo –homeostabilidad), y así evitar el fenómeno de 
cavitación en el xilema en árboles.  
Esta disminución en Gs va acompañado de disminución de A, y los valores de la relación 
Ci/Ca no indican un incremento de Ci para las hojas en las horas de mayor radiación 
posiblemente como resultado de un factor estomático (cierre parcial de estomas), contrario 
a lo reportado en otras especies C3 como soya (Huang et al., 2006) donde la disminución 
de A hacia las horas de mayor PAR y Ta (mediodía) está acompañado de un incremento de 
Ci, lo que podría explicar esta disminución de la actividad fotosintética de las células del 
mesófilo (factor no estomático) más que por el cierre estomático. Los valores de la 
relación Ci/Ca para plantas tipo C3 oscilan entre 0,6 -0,8 (Hetherington y Woodward, 
2003; Bunce, 2005). Mientras en especies arbóreas como Dryobalanops aromatica donde 
se reduce la A y Gs en hojas de edad jóven (Ishida et al., 1996). En árboles de la especie 
Populus deltoides se ha observado también la disminución de A y de la Gs con aumentos 
del DPV siendo más pronunciada la disminución de la Gs respecto a A, sugiriendo que la 
Gs puede ser más sensible a incrementos del DPV (incluso con Ta moderadas y altas) 
indicando una regulación estomática más que una limitación metabólica de la fotosíntesis 
(Barron-Gafford et al., 2007), similar al comportamiento de las plantas de granadilla en el 
presente estudio.  
Varios estudios han reportado que los bajos niveles de fotosíntesis en hojas en desarrollo o 
en madurez fisiológica puede atribuirse parcialmente al factor estomático y el grado de 
limitación depende de las condiciones ambientales (Tissue et al., 2005; Ding et al., 2006; 
Wu et al., 2014 en Li et al., 2015). Esta tendencia de Gs y E de disminuir así como el 
comportamiento de WUEe en el transcurso del día, se ha reportado para granadilla y 
gulupa en condiciones similares a las de las zonas de estudio, siendo un posible 
mecanismo de la planta para minimizar la pérdida de agua y mantener un balance hídrico 
adecuado (Fernández et al., 2014; Pérez-Martínez y Melgarejo, 2015). 
 
 
Otro factor ambiental, que se observa en los modelos, que podría afectar la dinámica de 
intercambio gaseoso de las plantas de granadilla es la temperatura del aire (Ta). La zona 
baja (La Ceiba a 2.060 m) registra Ta diaria promedio de 18 ºC y la zona alta (La Merced a 
2.232 m) de 16 ºC. La máxima temperatura se registra en horas de mayor radiación (Fig. 
3.1.1). Según el modelo de interacciones, las plantas en estado vegetativo, sembradas en la 
zona baja (Fig. 3.5.1), muestra que la Ta tiene una fuerte influencia negativa sobre la Gs, 
pero que en el mismo estado vegetativo y reproductivo en la zona alta el efecto es positivo  
(Fig. 3.5.2 y Fig. 3.5.4). En el kiwi (Actinidia deliciosa) que es una especie de hábito 
trepador como las pasifloras, se sugiere que esta especie genera un mecanismo que 
impediría el aumento de su tasa fotosintética cuando está sometida a altas Ta (Greer y 
Halligan (2001). Así se puede sugerir que el DPV más que otras variables tiene un efecto 
regulatorio negativo sobre la Gs y E en las plantas de la zona baja tanto en el estado 
vegetativo como en el reproductivo. Este comportamiento se ha observado en otros 
estudios como en Coco nucifera en el noreste de Brasil (Passos et al., 2004) y especies de 
bosque en Australia (Cunninghan, 2004). En el estado vegetativo de la zona baja la 
temperatura tiene un efecto positivo sobre el DPV lo cual se ve reflejado en la influencia 
sobre Gs. En el caso de la zona alta, la influencia del DPV es positiva sobre la Gs. 
En ambas zonas de estudio se observa que cuando la PAR es máxima (12:00 a 15:00 h) la 
A disminuye, posiblemente a que el exceso de energía estaría excediendo la capacidad 
fotosintética de utilización por los cloroplastos (Huang et al., 2006). Algunos mecanismos 
para disipar este excedente de energía son: disipación de calor de las antenas del PSII por 
el ciclo de las xantofilas, reparación o ciclaje de la proteína D1, fotorespiración, el ciclo de 
operación de agua-agua y el flujo de electrones alrededor del PSI (Xu y Wu, 1996; Huang 
et al., 2006). Es importante resaltar que el valor de Fv/Fm medido en pre alba (4:00 h), es 
un buen indicador del estado fotosintético del PSII en las plantas de granadilla en las zonas 
evaluadas; por lo tanto, la disminución de A ocurre por el cierre estomático y no por 
mecanismo de fotoinhibición dinámica o por fotorrespiración como posibles alternativas 
para disipar el exceso de energía en los fotosistemas.  
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El ΦPSII presenta sus valores más bajos en plantas de granadilla en las dos zonas de estudio 
a medida que aumenta Ta y PAR, evidenciando en esos momentos (entre 9:00 a 13:00 h) 
una baja utilización de la energía lumínica por parte del PSII in vivo, es decir, una baja 
proporción de la energía absorbida usada en el proceso fotosintético (Chaumont et al., 
1994; Maxwell y Jonhson, 2000; Dos Santos et al., 2013). Este comportamiento diario 
concuerda con la disminución progresiva de A en horas de mayor radiación. Este 
comportamiento de ΦPSII por efecto de valores altos de PAR se ha reportado en otras 
especies de Passiflora (Abreu et al., 2014), posiblemente por 1) disminución de la 
cantidad de pigmentos fotosintéticos, 2) degradación de las proteínas componentes de los 
fotosistemas o 3) reducción de la relación PSII/PSI (Abreu et al., 2014), está última 
condición se ha reportado en plantas adaptadas a sombra (Krause y Weis, 1991). En 
granadilla se observan valores de ΦPSII entre 0,4 a 0,7 que estarían indicando una mayor 
proporción de energía absorbida que es usada en procesos fotosintéticos en comparación a 
especies como la vid (Vitis vinifera planta de hábito trepador) donde se han reportado 
valores de ΦPSII entre 0,2 a 0,3 a lo largo del día (Chaumont et al., 1994). En el caso de los 
valores de ΦPSII para la granadilla se encuentran dentro de lo reportado por Larcher (2003) 
para especies de plantas terrestres. 
La ETR es alta a mayores valores de radiación a menos de que el complejo PSII no esté 
disponible para recibir electrones. En las plantas de granadilla en las zonas de estudio se 
observa que la variación diurna de ΦPSII, con valores bajos en la mañana permiten 
mantener valores altos de ETR en la mañana cuando la radiación aumenta, sugiriendo que 
la fluctuación diaria de A no fue inducida por la actividad fotoquímica, como ya hemos 
reportado el efecto de Gs sobre la respuesta fisiológica de las plantas. Este 
comportamiento se ha reportado en especies de Citrus sp. (Ribeiro et al., 2009). 
Adicionalmente, en especies ornamentales de Passiflora se ha reportado valores altos de 
ETR bajo alta intensidad de luz y que podría estar relacionada con bajos valores de Gs y 




Se observa en las plantas evaluadas en este estudio que las variables de intercambio 
gaseoso y tasa fotosintética son mayores en el estado vegetativo y se reducen en el 
reproductivo, una posible explicación a estos valores más altos en el caso del estado 
vegetativo (BBCH 19-34, 37-39 y 203-213) es que las plantas requieren de fotoasimilados 
para el crecimiento. Una posible explicación a este comportamiento se debe a que la planta 
al tener muchos órganos vertederos requiere de igual manera muchos fotoasimilados. La 
saturación o remoción de alguno de estos puede no tener efecto apreciable en la 
fotosíntesis, sin embargo la acumulación de fotoasimilados de carbohidratos en las hojas 
se ha considerado desencadena (trigger) la disminución de la capacidad fotosintética, 
aunque este mecanismo no están bien documentado los factores que influyen en la 
limitación de vertederos de la fotosíntesis se ha revisado recientemente. La eliminación o 
remoción de fuentes (hojas maduras) o vertederos (frutos, flores) genera cambios en la 
fotosíntesis (regulación ascendente o descendente) en las hojas restantes o hojas recién 
formadas y en la concentración de carbohidratos móviles, que afectará la tasa de 
crecimiento (Li et al., 2002). Así, la remoción de fuentes o vertederos a partir de prácticas 
agronómicas en el cultivo de granadilla como las podas de producción regulan estos 
cambios de distribución de fotoasimilados a lo largo de la planta. Esta regulación tiene 
componentes genéticos y metabólicos. Por lo que la acumulación de carbohidratos en la 
hoja puede ser un factor que afecte la tasa fotosintética (A) en varias especies, así como 
con la presencia o ausencia de órganos vertederos (Iglesias et al., 2002; Zhou y 
Quebedeaux, 2003; Vemmos et al., 2013; Zhang et al., 2013), especialmente en órganos 
reproductivos como inflorescencias o frutos (Vemmos et al., 2013). Espinosa et al. (2016 
en revisión) caracterizó el efecto de las condiciones ambientales sobre los cambios 
fisiológicos y bioquímicos del fruto de granadilla en las mismas zonas de estudio del 
presente trabajo. En la zona alta o de mayor altitud donde se observa una menor Ta la 
maduración del fruto es más lenta en comparación a los frutos de la zona baja o de menor 
altitud, donde son mayores los valores de Ta y DPV que tendrían un efecto negativo sobre 
el crecimiento del fruto. Se ha reportado que altas temperaturas acompañado de altos DPV 
disminuyen el tamaño y rendimiento de los frutos ya que disminuye la acumulación de 
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agua en este, pues se recibe menos agua vía xilema y hay mayor perdida de agua a través 
de transpiración (Guichard et al., 2005).  
 
Otra posible explicación de los altos valores de las variables de intercambio gaseoso de A, 
E, Gs y WUEe es que las plantas en estos estados de desarrollo inicial requieren de más 
fotoasimilados para el crecimiento y desarrollo, que podrían garantizar una mejor 
respuesta fisiológica de la planta que se podrían ver reflejadas en un mejor rendimiento del 
cultivo. Se ha reportado en algunas especies de árboles una relación lineal entre la 
fotosíntesis neta diaria (A) y la PAR incidente de hojas individuales dentro del dosel que 
han alcanzado la totalidad del desarrollo entre el período que comprende la finalización de 
la activación del meristemo principal y la cosecha (Rosati et al., 2004; Posada et al., 2009 
en Auzmendi et al., 2013). Esta relación lineal resultaría de la aclimatación a las 
condiciones de luz del ambiente sobre las características fotosintéticas como la A y 
algunos parámetros de la curva de respuesta fotosintética a la luz. Durante el período de 
activo de crecimiento vegetativo las condiciones de luz de las hojas cambian rápidamente, 
tanto por el cambio en la incidencia de PAR sobre el dosel y debido a cambios en el dosel, 
y bajo estas condiciones las hojas no pueden aclimatarse completamente, por lo tanto en el 
estado de desarrollo productivo se ha reportado que puede observarse una reducción en la 
fotosíntesis después de la cosecha, afectando la relación entre la asimilación de carbono y 
la incidencia de luz (Wunsche et al., 2005; Auzmendi et al., 2013). Este comportamiento 
de disminución de la tasa fotosintética hacia las horas de mayor intensidad de luz 
observado en las plantas crecidas en las dos zonas de estudio se ha reportado en otras 
especies como Jatropha curcas (Dos Santos et al., 2013), árboles como anón (Endres, 
2007), eucalipto (Tatagiba et al., 2007) y plantas de hábito trepador como la vid (Yu et al., 
2009), entre otras. La posible causa a esta disminución incluye altos niveles de DPV y 
altas temperaturas durante estas horas del día, donde se genera un cierre total o parcial de 
estomas que disminuyen las concentraciones de CO2 intercelular, inhibiendo la fotosíntesis 
(Dos Santos et al., 2013), como se observa en el presente estudio con altos valores de DPV 
y Ta en las horas de mayor radiación PAR, que generan un cierre parcial de estomas 
 
 
(disminución Gs) y disminución de la concentración de CO2 intercelular (Ci), y por ende 
un efecto en la disminución de A en el día. 
En las plantas de granadilla de las dos zonas de estudio, se observa una disminución en las 
tasas fotosintéticas y también en la tasa fotosintética máxima de la curva de respuesta 
fotosintética a la luz. En el estado reproductivo donde hay aparición de órganos 
reproductivos como botones florales, flores y frutos y teniendo en cuenta que las plantas 
de granadilla al igual que otras especies de Passiflora se presenta superposición de fases 
reproductivas al mismo tiempo (Rodríguez-León et al., 2015), se puede presentar 
competencia entre los órganos y las hojas adyacentes que pueden limitar el suministro de 
fotoasimilados y nutrientes minerales en las hojas cercanas al órgano vertedero, lo que 
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A partir de los resultados obtenidos del análisis ecofisiológico de las plantas de granadilla 
bajo dos condiciones ambientales en el departamento del Huila, se puede concluir que: 
• Los parámetros de la curva de respuesta fotosintética a la luz para estas dos zonas 
evaluadas sugieren que las plantas de granadilla en las dos zonas de estudio tienen 
una alta plasticidad fisiológica a las condiciones de radiación y esto les permite 
mantener una alta capacidad fotosintética. Sin embargo, los parámetros de la curva 
de luz como Amáx, LCP y α, y los parámetros fisológicos como A, E, Gs, WUEe, 
ΦPSII, y ETR evidencian una mayor capacidad fotosintética de las plantas de 
granadilla ubicadas en la zona baja donde se presentan altos valores de DPV, alta 
Ta y baja HR respecto a la zona alta.  
 
• Las plantas de granadilla en ambas zonas evaluadas presentan un comportamiento 
anisohídrico, donde el estado hídrico de la planta varía de acuerdo a las 
fluctuaciones diurnas en las variables ambientales, y no presentan indicio de algún 
tipo de estrés por déficit hídrico. Es importante realizar un manejo agronómico del 
cultivo que garantice la disponibilidad de agua por medio de sistemas de riego en el 
lote en épocas secas, para mantener húmedos los suelos y mantener los potenciales 
hídricos del suelo – planta casi contante durante todo el experimento. 
 
• Las plantas de granadilla en las zonas de estudio presentan una tendencia a 
disminuir la Gs y la E mientras aumenta el WUEe en las horas del día cuando las 
condiciones ambientales como Ta, DPV y PAR presentan los valores más críticos 
 
 
para la planta, que responde con el cierre parcial de estomas para minimizar la 
pérdida de agua y mantener un balance hídrico adecuado.  
 
• A partir de los modelos de relaciones causales de variables ambientales sobre 
variables de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila a en el estado 
vegetativo y reproductivo, se evidenció que las variables ambientales más 
importantes para entender la respuesta fisiológica de plantas de granadilla en 
estado vegetativo y reproductivo en las zonas de estudio son el déficit de presión de 
vapor (DPV), temperatura atmosférica (Ta) y en menor medida la humedad relativa 
(HR); en general es positiva la influencia de estas variables en la zona alta (La 
Merced) y negativa o no tan influente en la zona baja (La Ceiba) que presenta 
mayor Ta, DPV y menor HR. Dentro de las recomendaciones de prácticas de 
manejo agronómico que se podrían implementar un  manejo de podas oportuno que 
permita en el caso de la zona alta la entrada de luz y “aclareo” mediante deshojes 
para aumentar la temperatura del aire (Ta) en el cultivo; para la zona baja se debe 
hacer el mismo manejo pero un manejo de podas no muy intenso que permita un 
poco de sombra. Esto debe ir acompañado de un  adecuado balance nutricional y 
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. Anexos 
 
Figura 7.1. Resultados de reporte de análisis de suelo para la 
zona baja La Ceiba (A) y la zona alta La Merced (B).  
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A) Localidad La Ceiba 
     Municipio: Santa María 
     Departamento: Huila 
B) Localidad La Merced 
     Municipio: La Argentina 
     Departamento: Huila 
 
 
Figura 7.2. Resultados de reporte de análisis foliar para la zona 
baja La Ceiba (C) y la zona alta La Merced (D).  
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Figura 7.3. Boxplot de comparación del comportamiento diurno 
de las variables ecofisiológicas para los diferentes estados 
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Figura 7.4. Salida estadística de la estimación de comparación 
del comportamiento diurno de las variables ecofisiológicas para 
estado vegetativo (A) y reproductivo (B) de plantas de 
granadilla. 
 
A) Estado vegetativo  
• Tasa fotosintética (A) 
 
 
• Tasa transpiratoria (E) 
 




• Relación Ci/Ca 
 
• Uso eficiente del agua (WUEe) 
 
• Tasa de transporte de electrones (ETR) 
 
 
B) Estado reproductivo  
• Tasa fotosintética (A) 
88 Evaluación de la respuesta ecofisiológica de plantas de granadilla (Passiflora ligularis Juss) 




• Tasa transpiratoria (E) 
 
• Conductancia estomática (Gs) 
 
• Relación Ci/Ca 
 









Figura 7.5. Salida estadística de la estimación de comparación 
del comportamiento a mediodía y pre alba de potenciales 
hídricos (foliar y del suelo) y Fv/Fm para estado vegetativo (A) 
y reproductivo (B) de plantas de granadilla. 
 
A) Estado vegetativo 
Tabla ANOVA – Potencial hídrico foliar (ΨL )
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B) Estado reproductivo 










Tabla ANOVA – Fv/Fm (para los dos estados fenológicos) 
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Figura 7.6. Salida estadística de la estimación de parámetros de 
relación entre variables del Path análisis para estado vegetativo 
(A) y reproductivo (B) de plantas de granadilla. 
 
A) Modelo general para el estado vegetativo para plantas de la zona baja La 




B) Modelo general para el estado reproductivo para plantas de la zona baja La 
Ceiba (izquierda) yla zona alta La Merced (derecha). 
 
 
 
 
 
